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RESUMO
Compreender os fatores que controlam a estruturação das comunidades ictíicas é uma tarefa 
desafiadora. Esses fatores atuam tanto em escala local quanto global, são afetados por 
flutuações espaciais, temporais e antrópicas, e sofrem influência de respostas intra e 
interespecíficas a nível populacional, comunitário e ecossistêmico. A bacia do rio Verde (BRV) 
foi escolhida enquanto modelo para estudo de comunidades ictíicas devido a sua complexidade 
contextual, a qual envolve aspectos de qualidade de água e complexidade de habitat 
influenciados por atividades antrópicas, criando um gradiente longitudinal associado à perda da 
qualidade ambiental. Tal contexto é comum a muitos corpos d’água pertencentes à ecorregião 
do alto rio Paraná (EARP). No período de maio de 2016 a abril de 2017 foram realizadas coletas 
mensais, padronizadas e sinóticas, em quatro áreas amostrais, cada uma com diferentes 
características de qualidade de água, complexidade de habitat e padrões de atividades 
antrópicas. Essas coletas proveram dados de diversidade de espécies, abundância de indivíduos, 
configuração morfológica e dieta (baseada em conteúdos estomacais), os quais foram 
analisadas sob abordagem integrativa, utilizando curvas de rarefação extrapoladas e 
interpoladas, análises estatísticas univariadas, além de técnicas multivariadas englobando teste 
de hipótese e análises de ordenação (restritivas e não-restritivas). Essas análises revelaram 
diferenças espaciais e temporais, na diversidade e dieta das diferentes espécies ictíicas que 
habitam a BRV. Tais diferenças foram relacionadas à história paleogeomorfológicas da bacia, 
aos padrões espaciais de qualidade da água e complexidade de habitat influenciados pelas 
atividades antrópicas desenvolvidas nas paisagens de entorno da BRV, às características e 
comportamentos específicos de cada espécie e a relações ecológicas interespecíficas. Os 
métodos empregados neste trabalho e seus resultados podem ser aplicados e estendidos para a 
EARP, fornecendo subsídios para a conservação e gestão sustentável dos seus recursos hídricos 
e das paisagens terrestres, bem como da biota associada a eles. Um desdobramento do estudo 
de alimentação foi a produção de uma extensa e necessária revisão bibliográfica sobre métodos 
disponíveis para a avaliação da ecologia trófica de peixes, incluindo técnicas não-invasivas 
(ex.: observações subaquáticas e análises de resíduos fecais) e invasivas (ex.: análises de ácidos 
graxos, isótopos estáveis globais e de componentes específicos e de conteúdos estomacais 
baseadas em avaliações visuais e de DNA). Essa revisão prestou especial atenção aos métodos 
utilizados para obtenção, identificação, quantificação e tratamento de informações obtidas a 
partir de itens presa recuperados do trato digestivo de peixes. Foram padronizados nomes e 
equações de métodos e, além disso, foram resolvidas confusões e interpretações equivocadas 
relacionadas a estes, sanando erros acumulados ao longo de décadas na literatura científica. 
Embora os métodos apresentados nessa revisão tenham enfoque em espécies e comunidades 
ictíicas, os mesmos podem ser utilizados para a avaliação da ecologia trófica de diversos outros 
organismos consumidores.
Palavras-chave: Curvas de rarefação. Traços funcionais. Ecomorfologia. Comportamento
alimentar. Dieta de peixes. Atividades antrópicos. Biomarcadores lipídicos.
Ácidos graxos. Isótopos estáveis. Isótopos de compostos específicos.
Conteúdo estomacal.
ABSTRACT
Understanding the factors that control the structuring of ichthyic communities is a challenging 
task. These factors operate on both local and global scales, being affected by spatial, temporal 
anthropic fluctuations, and influenced by intra- and interspecific responses at populational, 
community and ecosystemic levels. The Verde River basin (VRB) was chosen as a model for 
the study of ichthyic communities due to its contextual complexity, which involves aspects of 
water quality and habitat complexity affected by anthropic activities, which creating a 
longitudinal gradient associated with the loss of environmental quality. Such context is common 
to many waterbodies belonging to the upper Paraná River ecoregion (UPRE). From May 2016 
to April 2017, monthly, standardized and synoptic samplings were carried out in four sample 
areas, each one with different characteristics of water quality, habitat complexity and anthropic 
activity patterns. These samplings provided data on species diversity, abundance of individuals, 
morphological configuration and diet (based on stomach contents), which were analyzed under 
an integrative approach using extrapolated and interpolated rarefaction curves, univariate 
statistical analyzes, and multivariate methods encompassing hypothesis tests, and hierarchical 
and ordering (constrained and unconstrained) technics. These analyzes revealed spatial and 
seasonal differences in the diversity and diet of the different fish species that inhabit the VRB. 
Such differences were related to the paleogeomorphological history of the basin, to spatial and 
temporal patterns of water quality and habitat complexity influenced by human activities 
developed in the VRB’ surrounding landscapes, to features and specific behaviors of each 
species, and to interspecific ecological relationships. The methods employed in this thesis and 
their results can be applied and extended to UPRE, providing subsidies for the conservation and 
sustainable management of its water resources and terrestrial landscapes, as well as the biota 
associated with them. A positive collateral effect from the feeding study in VRB was the 
production of an extensive review regarding methods for assessing the trophic ecology of fish, 
including non-invasive techniques (e.g. underwater observations and analysis of feces) and 
invasive (e.g. analysis of fatty acids, stable isotopes based in bunk and specific components, 
and stomach contents based on visual and DNA assessments) also constitutes this doctoral 
thesis. This review focused on the methods used for obtaining, identifying, quantifying and 
treating information related to prey items recovered from the fish digestive tract. Method names 
and equations were standardized and confusions and misinterpretations related to them were 
solved, correcting wrongs accumulated over decades in the scientific literature. Although the 
methods presented in this review focus on fish species and communities, they can also be used 
to assess the trophic ecology of consumers from other animal groups.
Keywords: Rarefaction curves. Functional traits. Ecomorphology. Feeding behaviour. Fish diet. 
Anthropic activities. Lipid biomarkers. Fatty acids. Stable isotopes. Isotopes of specific 
compounds. Stomach content.
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1. INTRODUÇÃO GERAL
Na ecologia, os estudos sobre as interações interespecíficas e suas relações com o 
ambiente fornecem informações-chave para a compreensão da estrutura e função dos 
ecossistemas (BEGON et al., 2010). Essas informações são indispensáveis para a gestão e usos 
múltiplos desses ecossistemas; no caso dos recursos hídricos e de sua biota, pode-se 
exemplificar o consumo de água, a pesca, a aquariofilia, o lazer, etc. (TUNDISI e TUNDISI, 
2008). Nesta perspectiva, a bacia do rio Verde (BRV) constitui um importante corpo hídrico 
para o município de Ponta Grossa-PR e para os rios Pitangui e Tibagi (SILVA et al., 2008), 
ecorregião do alto rio Paraná (EARP).
A BRV  está parcialmente inserida no perímetro de duas importantes unidades de 
conservação, a Área de Preservação Ambiental da Escarpa Devoniana e o Parque Nacional dos 
Campos Gerais. Ainda assim, a BRV  está sujeita a inúmeros impactos de origem antrópica, 
incluindo a degradação da vegetação ripária, o transporte de sedimentos para o leito do rio e 
seu consequente assoreamento, e o enriquecimento das águas por fertilizantes, ambos 
resultantes de atividades agrícolas e pecuárias sob práticas inadequadas de uso dos solos 
(MORO e CARMO, 2007; ROCHA e WEIRICH NETO, 2010). Há também o despejo de 
efluentes de esgoto tratados e não-tratados (SILVA et al., 2008; SEQUINEL et al., 2011) e 
deposição irregular de lixo doméstico (GEALH, 2010), impactos relacionados ao zoneamento 
urbano nas paisagens de entorno da BRV. Esse conjunto de agressões imprime alto risco 
potencial à biodiversidade associado a diminuição e/ou supressão da qualidade da água, bem 
como da disponibilidade e da complexidade de habitats aquáticos e terrestres para a biota 
silvestre (NORRIS e THOMS, 1999; ARAÚJO et al., 2003).
Estudos desenvolvidos na BRV  explicitaram a influência de atividades antrópicas sobre 
os parâmetros físicos, químicos e biológicos de suas águas (SILVA et al., 2008; SCHEFFER e 
BUSCH, 2010; SEQUINEL et al., 2011), bem como sobre a diversidade e abundância das 
comunidades locais de algas (MORO e FERREIRA, 2010) e de macroinvertebrados aquáticos 
(BARBOLA et al., 2010; BATISTA et al., 2010). Este cenário chamou a atenção para a 
ictiofauna da BRV, a qual concentra espécies de pequeno porte endêmicas da EARP e ainda 
não-descritas, além de espécies em franco processo de especiação (VICARI et al., 2008; 
BELLAFRONTE et al., 2013; OLIVEIRA et al., 2016). Espécies de pequeno porte habitantes 
de arroios, córregos, riachos e rios apresentam alto grau de endemismo (BUCKUP, 1999; 
CASTRO, 1999), têm distribuições restritas e baixa dispersão (CASATTI et al., 2001). São
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muito dependentes das condições ambientais locais e, por isso, são extremamente sensíveis a 
alterações ambientais rápidas e drásticas, como aquelas resultantes de atividades antrópicas 
(LOWE-McCONNELL, 1987). Apesar da importância dessas espécies para o equilíbrio dos 
ambientes dulcícolas de pequeno porte e de sua fragilidade às alterações ambientais, ainda 
pouco se sabe sobre as dinâmicas populacionais da maioria dessas espécies e sobre a 
estruturação dessas comunidades, aumentando seu risco potencial de extinção local (CASTRO 
e POLAZ, 2020).
Esse contexto de impactos antrópicos aliado à falta de informações sobre a 
biodiversidade é comum à maioria dos corpos hídricos brasileiros (AGOSTINHO et al., 2005), 
a despeito dos esforços de pesquisa direcionados ao tema (DELARIVA e AGOSTINHO, 2001; 
CASATTI, 2003; MAZZONI et al., 2010; CASATTI et al, 2012; BALDASSO et al., 2019). No 
Brasil, o estudo desses padrões em ictiofaunas tem utilizado metodologias consolidadas 
(MAGURRAN, 2004; KREBS, 2014), em especial e na avaliação da diversidade ictíica, por 
meio do cálculo de índices ecológicos (COPATTI e COPATTI, 2011), bem como na 
investigação de relações tróficas interespecíficas (CASATTI, 2003; ABILHOA et al., 2008), 
com a produção de informações quali-quantitativas e análises baseadas em técnicas 
multivariadas (CRIPPA et al., 2009; MAZZONI et al., 2010; BONATO et al, 2012; CASATTI 
et al, 2012). No entanto, novas técnicas têm sido desenvolvidas e a compreensão da diversidade 
baseada também em traços funcionais ecomorfológicos (DÍAZ e CABIDO, 1997; LOREAU et 
al., 2001; VILLÉGER et al., 2017) e da ecologia trófica por meio de métodos robustos, 
padronizados e analisados em perspectiva multivariada (AHLBECK et al., 2012; BAKER et 
al., 2014; BUCKLAND et al., 2017) se impõem como uma nova fronteira no estudo da estrutura 
da ictiofauna. Em uma perspectiva dinâmica e atual, estas ferramentas permitem avaliar o 
habitat explorado pelas diferentes espécies ictíicas, além de fornecer respostas sobre variações 
espaciais, sazonais, ontogenéticas frente a impactos antrópicos, subsidiando a conservação e a 
gestão responsável e sustentável dos ecossistemas dulcícolas. O presente estudo usou a BRV  
como um modelo para a aplicação dessa abordagem na avaliação da estrutura e função da 
ictiofauna ao longo de um ciclo anual.
Assim, a presente tese de doutorado está estruturada em quatro capítulos:
a) Respostas de uma comunidade ictíica neotropical a variações ambientais e atividades 
antrópicas (Seção 2);
b) Ecomorfologia de uma comunidade ictíica neotropical (Seção 3);
c) Ecologia trófica da comunidade ictíica de uma microbacia neotropical (Seção 4);
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d) Métodos para avaliação da ecologia trófica de peixes: uma revisão crítica da análise de 
estômagos (Seção 5).
Os dois primeiros capítulos objetivaram avaliar a diversidade das comunidades ictíicas 
da BRV  e suas respostas a flutuações espaciais e sazonais, bem como a influência de atividades 
antrópicas em sua estruturação. Foram aplicados índices clássicos combinados com modelos de 
construção de curvas de rarefação interpoladas e extrapoladas (Seção 2) e traços funcionais 
ecomorfológicos analisados com técnicas multivariadas para teste de hipóteses e ordenação 
restritiva/condicionada (Seção 3). O terceiro capítulo versou sobre a ecologia trófica da 
ictiofauna da BRV  e suas respostas às variações interespecíficas, espaciais, temporais e de 
qualidade ambiental (ex.: qualidade da água e complexidade de habitat). No quarto capítulo 
foram revisados os métodos disponíveis na literatura científica para a avaliação da ecologia 
trófica de peixes, com destaque para os métodos aplicados na análise de conteúdos estomacais, 
padronizando termos e equações utilizados nesses métodos.
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2. RESPOSTAS DE UMA COMUNIDADE ICTÍICA NEOTROPICAL A VARIAÇÕES 
AMBIENTAIS E ATIVIDADES ANTRÓPICAS1
2.1. Introdução
Compreender a organização das comunidades ictíicas ao longo dos sistemas lóticos é 
uma tarefa desafiadora frente à grande diversidade biológica e à dinâmica desses ambientes 
(JACKSON et al., 2001). O conceito do rio contínuo (CRC) (VANNOTE et al., 1980) constituiu 
um referencial na avaliação da ecologia de rios (MONTGOMERY, 1999). De acordo com o 
CRC, as comunidades aquáticas são influenciadas pela diversidade e pela disponibilidade de 
recursos energéticos e de habitats acumulados ao longo do gradiente longitudinal dos sistemas 
lóticos (VANNOTE et al., 1980). No entanto, o CRC ignora os efeitos dos fatores multi- 
escalares espaciais e temporais que atuam sobre os ambientes aquáticos e suas comunidades, 
tais como a paleogeografia, a geomorfologia, a biogeografia e as atividades antrópicas sobre as 
paisagens (WARD e STANFORD, 1983; MINSHALL et al., 1985; FRISSELL et al., 1986; 
JUNK et al., 1989; GREGORY et al., 1991; SCHLOSSER, 1991; STANFORD e WARD, 1993; 
MONTGOMERY, 1999; BENDA et al., 2004; THORP et al., 2006). Tais fatores promovem 
alterações ambientais e ecológicas de intensidade, frequência e duração variáveis que, 
associados à resistência e à resiliência biológica e ambiental, exercem forte influência sobre a 
composição e estrutura das comunidades aquáticas (JACKSON et al., 2001; ALBERT et al., 
2011; McCLUNEY et al., 2014). Por isso, desde sua publicação em 1980, muitos esforços têm 
sido dispendidos para adaptar e aprimorar o CRC, culminando no desenvolvimento de conceitos 
complementares e de novas teorias que gradualmente têm sido incorporadas na análise, 
interpretação e modelagem da dinâmica dos sistemas lóticos, incluindo a composição e 
estruturação das comunidades aquáticas que os compõem (McCAIN, 2013).
Metodologicamente, a avaliação da dinâmica dos ambientes lóticos frente às alterações 
ambientais tem se baseado no uso integrado de informações biológicas e ambientais 
(JACKSON et al., 2001). Informações biológicas podem ser obtidas por meio do cálculo de 
índices ecológicos e de curvas de rarefação (MAGURRAN, 2004; IGLESIAS-RIOS e 
MAZZONI, 2014). Tal abordagem foi atualizada por Chao et al. (2014), permitindo a avaliação, 
comparação e extrapolação de estimadores de diversidade entre diferentes comunidades, áreas 
e períodos com qualquer tamanho amostral e estimativa de cobertura. Informações ambientais
1 Cite como: SILVEIRA, E. L.; BALLESTER, E. L. C.; COSTA, K. A.; SCHEFFER, E. W. O.; VAZ-DOS- 
SANTOS, A. M. Fish community response to environmental variations in an impacted Neotropical basin. Ecology 
of Freshwater Fish, vol. 27, n. 4, pp. 1126-1139. http://doi.org/10.1111/EFF.12420
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incluem indicadores da qualidade da água (ex.: parâmetros físicos, químicos e biológicos) e da 
complexidade ambiental, permitindo a mensuração do status de integridade do ambiente 
(BARBOUR et al., 1999). Essa abordagem integrada constitui uma ferramenta refinada para a 
avaliação dos padrões das comunidades ictíicas e de suas variações espaço-temporais.
A região Neotropical tem cerca de 8.000 a 9.000 espécies de peixes de água doce (REIS 
et al., 2016). Entre as 27 diferentes ecorregiões que compõem o território brasileiro, a 
ecorregião do alto rio Paraná (EARP) é uma das mais ricas em termos de diversidade ictíica, 
possuindo mais de 300 espécies (ABELL et al., 2008; ALBERT et al., 2011). A EARP concentra 
uma das maiores proporções de endemismo de toda a região Neotropical (HUBERT e RENNO,
2006). Porém, a EARP também concentra as áreas urbanas mais densamente povoadas de todo 
o território brasileiro, bem como as áreas agrícolas, pecuárias e industriais mais importantes do 
país (AGOSTINHO et al., 2007; REIS et al., 2016). Além disso, a EARP apresenta o maior 
número de cursos d’água bloqueados por reservatórios de todo o mundo (LIERMANN et al., 
2012). Nesse contexto, conflitos entre interesses econômicos, políticos e ambientais têm sido 
rotineiros e, comumente, a atenção ao aspecto ambiental tem sido negligenciada.
Atividades urbanas, agropecuárias e rurais têm potencial para promover graves 
mudanças estruturais nos sistemas lóticos devido à supressão da vegetação nativa e consequente 
movimentação de sedimentos para o leito de rios (PUSEY e ARTHINGTON, 2003), 
promovendo o assoreamento (CHAPMAN et al., 2014) e a homogeneização desses ambientes 
(ZENI e CASATTI, 2014). Além disso, influxos de efluentes urbanos, agropecuários e 
industriais alteram a qualidade da água dos ambientes lóticos, promovendo sua eutrofização 
(ELSER et al., 2007) e expondo a biota dulcícola a diversos poluentes químicos (RICCIARDI 
et al., 2009). Essas agressões reduzem a diversidade e a disponibilidade de habitats disponíveis 
às comunidades ictíicas enquanto abrigo, fonte de alimentos, locais de reprodução e de 
desenvolvimento de ovos e larvas (BERKMAN e RABENI, 1987; CASATTI et al., 2006), 
alterando sua estrutura e composição, elevando o potencial para extinção de espécies endêmicas 
(CASTRO, 1999; MISERENDINO et al., 2011; CASATTI et al., 2012).
A EARP é constituída por diversas bacias hidrográficas e, dentre elas, a bacia do rio 
Tibagi (BRT) é uma das mais importantes nos contextos econômico e social brasileiros (MEDRI 
et al., 2002). A bacia do rio Pitangui (BRP) pertence ao conjunto de rios que formam a cabeceira 
da BRT. A BRP está localizada em uma área considerada de alta a extremamente alta 
importância para a conservação brasileira (MMA, 2007), devido a sua geomorfologia única 
(MELO et al., 2010) e sua rica flora e fauna endêmicos (MORO e CARMO, 2007;
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BELLAFRONTE et al., 2013; OLIVEIRA et al., 2016). Dentre os diversos rios que compõem 
a BRP, a bacia do rio Verde (BRV) desempenha papéis sociocultural e ecológico chaves na 
EARP, concentrando duas importantes Unidades de Conservação sobrepostas, a Área de 
Proteção Ambiental da Escarpa Devoniana (APAED) e o Parque Nacional dos Campos Gerais 
(PNCG). Impressa sobre a formação Furnas, os solos arenosos são predominantes na BRV, 
apresentando enorme potencial aquífero e alta suscetibilidade à erosão associada com a perda 
de vegetação nativa (MELO et al., 2010). Ainda assim, extensas áreas da BRV  há atividades 
agrícolas intensivas e semi-intensivas (ex.: milho e soja), pecuária (ex.: gado, porco e frango) 
e zoneamento urbano (ROCHA e WEIRICH NETO, 2010). A BRV  também recebe efluentes 
de esgoto não-tratado, lixo de áreas urbanas e efluentes de estação de tratamento de esgoto 
doméstico. Esse conjunto de atividades antrópicas reduziu a qualidade local das águas da BRV  
(SEQUINEL et al., 2011) bem como sua diversidade aquática nativa (BATISTA et al., 2010; 
MORO e FERREIRA, 2010). Empiricamente, é possível supor a existência de um gradiente de 
complexidade de habitat e de qualidade de água ao longo da BRV, desde a cabeceira (melhor 
condição) até sua foz (pior condição).
Nesse contexto, as seguintes premissas foram estabelecidas: (i) as comunidades ictíicas 
de uma determinada área são influenciadas pelas variações espaço-temporais dos fatores 
ambientais e biológicos, (ii) as atividades antrópicas sobre as paisagens alteram a complexidade 
e a qualidade de água dos ambientes aquáticos e, (iii) consequentemente influenciam a estrutura 
e composição da ictiofauna associada a esses ambientes. Este é um ciclo de eventos com 
diferentes respostas cuja modelagem permite compreender a estrutura da ictiofauna e suas 
relações com a complexidade de habitats e de qualidade de água. A abordagem desenvolvida 
neste estudo pode ser aplicada em outros sistemas dulcícolas da EARP e do Brasil, servindo 
como mais uma ferramenta disponível para gestão e conservação sustentáveis.
2.2. M aterial e Métodos
2.2.1. Área de estudo
Um desenho amostral agrupado (sensu JOHNSON e NIELSEN, 1989 apud BICUDO e 
BICUDO, 2003 foi adotado em quatro áreas amostrais distintas devido às características 
geomorfológicas e padrões de atividades antrópicas observados na BRV  (FIGURA 2.1), 
conforme descrito em Silveira et al. (2018). O rio Verde é um copo d’água de terceira ordem, 
a despeito de variações hierárquicas ao longo do gradiente longitudinal cabeceira-foz. Para
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evitar a subjetividade da classificação hierárquica das áreas amostrais, dados de largura do rio, 
profundidade e velocidade da correnteza são fornecidos na TABELA 2.1.
Nos locais 1 (cabeceira, 25°06'19.67"S 50°01'23.21"W) e 2 (trecho médio superior, 
25°04'46.29"S 50°04'56.53"W), o solo nas margens é raso, com afloramentos rochosos e 
depressões úmidas, favorecendo vegetação do tipo estepe (MORO e CARMO, 2007). No local 
1 (FIGURA 2.2a), o trecho do rio é lêntico, apresentando substrato arenoso e vegetação ripária 
preservada. À jusante desse local há uma série de corredeiras e cascatas seguidas por uma 
pequena represa (com cerca de 2 m de altura) e uma cachoeira (com cerca de 10 m de altura) 
(FIGURA 2.2b). No local 2 (FIGURA 2.2c), o leito do rio é heterogêneo, apresentando 
afloramentos rochosos, pequenas cascatas, corredeiras e poços, com vegetação ripária 
relativamente preservada. Em ambas as áreas a paisagem de entorno é explorada por atividades 
agrícolas e pecuárias (ROCHA e WEIRICH NETO, 2010). Nos locais 3 (trecho médio inferior, 
25°03'26.11"S 50°07'25.06"W) e 4 (foz, 25°02'28.85"S 50°07'35.59"W), o solo das margens é 
profundo, suportando a presença de Floresta Ombrófila Mista (MORO e CARMO, 2007). À 
jusante do local 3 existem áreas agrícolas próximas ao rio, além de extensas áreas em declive 
ocupadas por zoneamento urbano, nos quais a vegetação ripária original foi substituída por 
gramíneas. No local 3 (FIGURA 2.2d), embora o leito do rio também seja heterogêneo, há 
predominância de substratos arenosos. Entre os locais 3 e 4, o rio Verde recebe as águas dos 
arroios Pilão de Pedra e Lajeado Grande, os quais cortam extensas áreas residenciais, carreando 
esgoto não-tratado e lixo domésticos (SEQUINEL et al., 2011). Entre essas áreas amostrais o 
rio Verde também recebe efluentes da estação de tratamento de esgoto da Companhia de 
Saneamento do Paraná do município de Ponta Grosa-Pr. No local 4 (FIGURA 2.2e), o leito do 








FIGURA 2.1 -BACIA DO RIO VERDE E ÁREAS AMOSTRAIS (1-4). A) AMÉRICA DO SUL E
ECORREGIÃO DO ALTO RIO PARANÁ (EARP; EM PRETO); B) EARP E BACIA DO RIO 
TIBAGI (BRT; EM PRETO); C) BRT  E BACIA DO RIO PITANGUI (BRP; EM PRETO);
D) BRP E BACIA DO RIO VERDE (EM PRETO); E) HIDROGRAFIA; F) ÁREA DE
PROTEÇÃO AMBIENTAL DA ESCARPA DEVONIANA; G) PARQUE NACIONAL DOS 
CAMPOS GERAIS; H) DIREÇÃO DO FLUXO DE ÁGUA. FONTE: MODIFICADO DE 
SILVEIRA et al. (2018).
30
FIGURA 2.2 - ÁREAS AMOSTRADAS NA BACIA DO RIO VERDE. A) LOCAL 1; B) CACHOEIRA DO 
CAPÃO DA ONÇA, À JUSANTE DO LOCAL 1; C) LOCAL 2; D) LOCAL 3; E) LOCAL 4. 
FONTE: modificado de SILVEIRA et al. (2018).
2.2.2. Coleta de dados
Coletas mensais (uma coleta por mês em um intervalo regular de 25-30 dias entre cada 
coleta) foram realizadas no período de maio/2016 a abril/2017 nas quatro áreas amostrais acima 
descritas (FIGURA 2.1). (licença do Instituto Chico Mendes de Conservação da Biodiversidade 
n° 40.132-2 e n° 51.797-1; Certificado do Comitê de Ética no Uso de Animais UFPR-Setor 
Palotina n° 38/2015), conforme descrito em Silveira et al. (2018). O protocolo de amostragem 
foi estabelecido após uma coleta piloto na qual a eletro-pesca foi insatisfatória devido à baixa 
condutividade da água. Dessa forma, diferentes apetrechos de pesca passivos e ativos foram
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utilizados objetivando a obtenção de amostragens representativas da ictiofauna (PORTT et al., 
2006; ISHIYAMA et al., 2016). As coletas foram sinóticas nas quatro áreas amostrais, entre às 
17h de sábado e 17h de domingo. Os apetrechos de pesca passivos tiveram um esforço amostral 
de 24 horas, com checagem de redes e remoção de espécimes a cada 8 horas. Foram utilizadas 
nove redes de emalhe, cada uma com 5 metros de comprimento, 1,5 metros de altura e distintas 
malhagens (1,2; 1,5; 2; 3; 4; 5; 6; 7 e 8 cm entrenós), além de um espinhel, com 10 metros de 
comprimento, portando um anzol a cada metro, utilizando isca comercial. Os apetrechos de 
pesca ativos tiveram um esforço amostral de 1 hora (30 minutos durante o período diurno e 
30 minutos durante o noturno). Foram utilizadas tarrafas, com 340 cm de diâmetro e 1,2 cm de 
malha, e puçás, com 38 cm de abertura, 40 cm de profundidade e 0,4 cm de malha. Os 
espécimes capturados foram sacrificados (250 mg/L de benzocaína) e preservados em caixas 
térmicas com gelo durante transporte ao laboratório (cerca 10 a 30 minutos de deslocamento). 
No laboratório, os espécimes foram identificados. Espécimes voucher foram depositados nas 
coleções ictiológicas do Núcleo de Pesquisas em Limnologia, Ictiologia e Aquicultura 
(NUPÉLIA - NUP) e do Laboratório de Esclerocronologia da Universidade Federal do Paraná 
(LABESC-UFPR).
Durante as amostragens, foram avaliados os parâmetros físicos, químicos e biológicos 
das águas de cada área amostral, incluindo oxigênio dissolvido, pH (ambos utilizando oxímetro 
LT Luthon DO-5519), cloretos dissolvidos, fósforo total dissolvido, nitrogênio amoniacal 
dissolvido, sólidos totais em suspensão, clorofila alfa, demanda biológica de oxigênio (DBO) e 
velocidade da água (todos de acordo com BAIRD et al., 2017) (TABELA 2.1). Também foi 
aplicado um protocolo ambiental rápido para avaliar a integridade da vegetação ripária, a 
estabilidade das margens e a complexidade do substrato do rio (BARBOUR et al., 1999; 
CASATTI et al., 2006). De acordo com esse protocolo, a métrica para integridade da vegetação 
ripária considerou presença, largura e integridade da vegetação nativa que cobria as margens 
do rio. O critério para avaliar a largura da vegetação ripária seguiu a lei brasileira (30 metros 
de vegetação ripária em cada margem para corpos aquáticos com até 10 metros de largura). A 
métrica para a estabilidade das margens considerou se as margens estavam erodidas e seu 
potencial para erosão, incluindo abundância relativa de áreas desflorestadas, raízes expostas, 
solos expostos e sinais de erosão. A avaliação da complexidade do substrato do rio considerou 
a variedade e a abundância relativa de estruturas naturais submersas em cada trecho, tais como 
plantas aquáticas, rochas, cascalhos, pedregulhos, árvores caídas, troncos, galhos e folhas, e
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considerou também a presença e quantidade de sedimentos cobrindo essas estruturas 
(TABELA 2.1).
2.2.3. Análise de dados
A plausibilidade da utilização conjunta dos valores de abundância de espécies obtidos a partir 
de diferentes apetrechos de pesca foi testada estatisticamente (teste de Kruskal-Wallis para as 
abundâncias e teste de Levene para as variâncias) (FAUCONNET et al., 2015). A avaliação da 
diversidade ictíica da BRV  empregou os estimadores de diversidade (0D), entropia de Shannon 
(1D), diversidade de Simpson (2D) e de cobertura (SC) para cada área amostral em cada mês de 
coleta (CHAO e JOST, 2012; CHAO et al., 2014). Para definir as perspectivas de análise 
(espacial ou temporal ou ambas), os estimadores foram transformados (log x + 1) para atender 
a pressupostos de normalidade e homocedasticidade e, então, submetidos à análise de variância 
(ANOVA) sem replicação (modelo I, áreas amostrais vs. meses). A análise dos resíduos 
padronizados mostrou adequabilidade dos pressupostos da ANOVA (SOKAL e ROHLF, 
2012). Com base nesses resultados, as seguintes análises foram desenvolvidas.
Diferenças espaciais na diversidade das espécies empregaram os estimadores 0D, 1D, 2D 
e SC na construção de curvas de rarefação interpoladas e extrapoladas com base no número de 
indivíduos e nos valores de cobertura (CHAO et al., 2014). As curvas de rarefação foram 
extrapoladas até o dobro do número de indivíduos observados nas comunidades de cada área. 
Essa análise também validou a utilização conjunta dos dados de captura obtidos a partir de 
diferentes apetrechos de pesca (ISHIYAMA et al., 2016). Os estimadores de intervalo de 
confiança (95%) e erro padrão utilizaram 200 replicações bootstrap. Os tamanho-base e 
cobertura-base limitaram a comparação das curvas baseadas em indivíduos e em cobertura, 
respectivamente, entre as diferentes comunidades. O tamanho-base pode ser definido como o 
dobro do tamanho amostral da comunidade com o menor tamanho amostral (SPBext) ou como 
a maior tamanho amostral observado entre as comunidades avaliadas (SPBobs), aquele for maior 
(CHAO et al., 2014). A cobertura-base pode ser definida como o menor valor de SC obtido para 
o dobro do tamanho amostral da comunidade que apresentou o menor tamanho amostral 
observado (SCext) ou como o valor SC máximo obtido entre as comunidades avaliadas (SCobs), 
aquele que for maior (CHAO et al., 2014).
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TABELA 2.1 - VALORES MÉDIOS E DESVIO PADRÃO (±) DOS PARÂMETROS FÍSICOS, QUÍMICOS E BIOLÓGICOS DE ÁGUA E DAS CARACTERÍSTICAS 
AMBIENTAIS AVALIADAS NA BACIA DO RIO VERDE NO PERÍODO DE MAIO/2016 A ABRIL/2017, INCLUINDO OXIGÊNIO DISSOLVIDO 
(O2), pH, CLORETOS DISSOLVIDOS (Cl), FÓSFORO TOTAL DISSOLVIDO (Phosp), NITROGÊNIO AMONIACAL TOTAL (AmonN), SÓLIDOS 
TOTAIS EM SUSPENSÃO (SuspSol), CLOROFILA ALFA (ChlorA), DEMANDA BIOLÓGICA DE OXIGÊNIO (DBO), VELOCIDADE DA ÁGUA 
(WatVel), COMPLEXIDADE DO SUBSTRATO DO RIO (SbstCmpx), ESTABILIDADE DAS MARGENS (BankStabl) E INTEGRIDADE DA 
_______________ VEGETAÇÃO RIPÁRIA (Riplntg).________________________________________________________________________________________________________














(m/s) SbstCmpx BankStabl RipIntg
Local 1 11,1±3,38 6,6±0,63 6,7±1,57 1,8±1,86 0,01±0,01 9,2 ± 9,00 15,6±14,80 1,6±0,67 0,11±0,09 11,6±0,79 9,6±0,51 8,4±0,51
Local 2 9,4±2,50 6,4±0,50 7,0±0,70 1,6±1,45 0,01±0,02 11,7±12,85 12,3±11,48 1,7±0,75 0,26±0,14 18,0±0,74 8,1±0,51 7,1±0,79
Local 3 8,1±2,01 6,2±0,35 10,3±3,36 2,0±1,73 0,06±0,06 12,9±10,33 14,3±14,30 3,1±1,47 0,49±0,17 17,8±0,94 6,6±0,62 7,3±0,75
Local 4 6,3±2,18 6,3±0,33 17,1±3,12 2,5±2,12 0,76±0,38 44,2±47,33 17,3 ± 8,88 6,4±2,10 0,65±0,11 4,6±0,51 1,2±0,40 1,3±0,45
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2018).
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Uma análise de correspondência canônica (ACC) (ter BRAAK, 1986; LEGENDRE e 
LEGENDRE, 2012) avaliou as relações espaciais entre ictiofaunas e variáveis ambientais. Os 
dados de espécies foram transformados (transformação de Hellinger; LEGENDRE e 
GALLAGHER, 2001) e as variáveis ambientais foram padronizadas (escore Z; ter BRAAK, 
1986). Uma ANOVA com 9.999 replicações testou a significância da variância da ACC. As 
análises utilizaram o software R  (R CORE TEAM, 2017) e os pacotes stats (R CORE TEAM, 
2017) para as análises de variância, iNEXT (HSIEH et al., 2016) para o cálculo dos estimadores 
de diversidade e de cobertura, e para a construção das curvas de rarefação, e vegan (OKSANEN 
et al., 2017) para a ACC.
2.3. Resultados
Foram capturados 4.297 indivíduos pertencentes a quatro ordens, nove famílias e 15 
espécies (TABELA 2.2). As ordens com as maiores diversidades foram Siluriformes 
(4 famílias, 8 espécies, representando 53,3% do total de indivíduos amostrados) e 
Characiformes (3 famílias, 5 espécies, 33,3%). As ordens com as maiores abundâncias de 
indivíduos capturados foram Cyprinodontiformes (74,6% da amostra total), Characiformes 
(10,8%) e Siluriformes (9,5%). As espécies mais abundantes foram Phalloceros harpagos 
(74,6% da amostra total), Corydoras ehrhardti (7,1%), Astyanaxparanae (7,1%) e Geophagus 
brasiliensis (5,2%). Apenas Hoplias cf. malabaricus, Rhamdia quelen, G. brasiliensis e P. 
harpagos ocorreram em todas as áreas amostrais, enquanto Oligosarcus paranensis, 
Neoplecostomus yapo e Trichomycterus diabolus ocorreram apenas no trecho médio superior, 
e Hypostomus tietensis ocorreu apenas no trecho médio inferior.
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TABELA 2.2 - DIVERSIDADE ICTÍICA AMOSTRADA NA BACIA DO RIO VERDE NO PERÍODO DE 
MAIO/2016 A ABRIL/2017. ABUNDÂNCIA ABSOLUTA DE INDIVÍDUOS POR ÁREA 
AMOSTRAL.
Espécies Local 1 Local 2 Local 3 Local 4 Total
Ordem Characiformes
Família Characidae
Astyanax aff. fasciatus (Cuvier, 1819) 2 6 12 20
Astyanax paranae (Eigenmann, 1914) 136 163 4 303
Oligosarcus paranensis Menezes & Géry, 1983 12 12
Família Parodontidae
Apareiodon sp. 74 45 1 120
Família Erythrinidae
Hoplias cf. malabaricus (Bloch, 1794) 1 2 3 1 7
Ordem Siluriformes
Família Callichthyidae
Corydoras ehrhardti Steindachner, 1910 68 238 306
Família Loricariidae
Hypostomus albopunctatus (Regan, 1908) 7 3 10
Hypostomus ancistroides Ihering, 1911 14 1 15
Hypostomus strigaticeps (Regan, 1908) 23 5 28
Hypostomus tietensis (Ihering, 1905) 4 4
Neoplecostomus yapo Zawadzki, Pavanelli & Langeani, 2008 11 11
Família Heptapteridae
Rhamdia quelen (Quoy & Gaimard, 1824) 3 11 12 1 27
Família Trichomycteridae
Trichomycterus diabolus Bockmann, Casatti & de Pinna 2004 6 6
Ordem Cichliformes
Família Cichlidae
Geophagus brasiliensis (Quoy & Gaimard, 1824) 34 77 94 19 224
Ordem Cyprinodontiformes
Família Poeciliidae
Phalloceros harpagos Lucinda, 2008 804 406 1.947 47 3.204
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al (2018).
Abundâncias (H  = 6,565, p  = 0,090) e variâncias ( p  = 0,172) de captura por apetrechos 
de pesca não diferiram significativamente. Estimadores de diversidade diferiram espacialmente 
(TABELA 2.3). A análise dos resíduos padronizados indicou adequação da análise.
TABELA 2.3 - RESULTADOS DA ANOVA DOIS FATORES AVALIANDO VARIAÇÕES ESPACIAIS E 
TEMPORAIS NOS ESTIMADORES DE DIVERSIDADE (D ), ENTROPIA DE SHANNON 
(D )  E DIVERSIDADE DE SIMPSON (3D). GL = GRAUS DE LIBERDADE; SQ = SOMA 
DOS QUADRADOS; MQ = MÉDIA DOS QUADRADOS. VALORES EM NEGRITO 
INDICAM SIGNIFICÂNCIA ESTATÍSTICA.
Estimador de 
diversidade Fonte GL SQ MQ Valor de F Valor de p
Meses i i 3,31 0,30 0,99 0,473
0D Locais 3 11,82 3,94 12,99 <0,0001
Resíduos 33 10,00 0,30
Meses 11 2,42 0,22 1,57 0,154
1D Locais 3 8,39 2,80 19,99 <0,0001
Resíduos 33 4,62 0,14
Meses 11 2,57 0,23 2,04 0,056
2D Locais 3 6,60 2,20 19,23 <0,0001
Resíduos 33 3,78 0,11
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al (2018).
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Os maiores valores de diversidade (± desvio padrão) foram registrados nos locais 2 
(0D  = 13) e 3 (0D  = 12), enquanto os maiores valores de entropia de Shannon e de diversidade 
de Simpson foram registrados nos locais 2 (1D = 5,29±0,194; 2D  = 3,565±0,165) e 4 
(1D = 3,171±0,368; 2D  = 2,474±0,263) (FIGURA 2.3). Apenas no local 4 o estimador 0D  não 
atingiu a assíntota, mesmo quando a curva foi extrapolada até o dobro do tamanho amostral 
observado para a área. Nesse local, o esforço amostral capturou peixes em apenas cinco das 
doze coletas realizadas.
4.000
Número de indivíduos 
► °D [A| 'D  2D — Interpolação -  • Extrapolação
FIGURA 2.3 - CURVAS DE RAREFAÇÃO DE ESPÉCIES BASEADAS EM INDIVÍDUOS 
INTERPOLADAS (LINHAS SÓLIDAS) E EXTRAPOLADAS ATÉ O DOBRO DO 
TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO EM CADA LOCAL AMOSTRADO NA BACIA 
DO RIO VERDE (LINHAS TRACEJADAS). 0D  = DIVERSIDADE; 1D  = ENTROPIA DE 
SHANNON; 2D  = DIVERSIDADE DE SIMPSON. INTERVALO DE CONFIANÇA (95%) 
REPRESENTADO EM CORES CLARIFICADAS. NÚMEROS ENTRE PARÊNTESES 
INDICAM VALORES OBTIDOS PARA OS ESTIMADORES DE DIVERSIDADE E O 
TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO EM CADA LOCAL AMOSTRADO. 
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2018).
Devido a diferença entre os tamanhos amostrais observados nas quatro áreas amostrais, 
comparações espaciais baseadas em indivíduos utilizaram tanto o SPBext, baseado no dobro do 
tamanho amostral do local 4 (n = 82; next = 164), quanto no SPBobs, baseado no n amostral do 
local 3 (n = 2.374) (FIGURA 2.4). Em ambas as avaliações não houve diferença significativa 
nos valores obtidos para o estimador 0D  dos locais 2, 3 e 4. Para o local 4, o intervalo de 
confiança (IC) da extrapolação do estimador 0D  apresentou acentuada variação tanto para o 
SPBext (0D  = 10; IC = 6±14) quanto para o SPBobs (0D  = 13; IC = 7±19). Houve diferença
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significativa entre as quatro áreas amostrais em relação ao estimador 1D , com exceção dos 
locais 1 e 3 em amostras pequenas (m < 55 indivíduos). Não houve diferença significativa nos 
valores do estimador 2D  obtidos para os locais 1 e 3 devido a dominância de P. harpagos em 
ambas as áreas.
A °D 'D -D
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FIGURA 2.4 - COMPARAÇÃO ENTRE AS CURVAS DE RAREFAÇÃO DE ESPÉCIES BASEADAS EM 
INDIVÍDUOS INTERPOLADAS (LINHAS SÓLIDAS) E EXTRAPOLADAS (LINHAS 
TRACEJADAS) A) EM FUNÇÃO DO MAIOR TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO 
DENTRE AS COMUNIDADES AVALIADAS (SPBobs DO LOCAL 3; n = 2,375) E B) EM 
FUNÇÃO DO DOBRO DO MENOR TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO DENTRE 
AS COMUNIDADES AVALIADAS (SPBext DO LOCAL 4: nbs = 82; nxt = 164) DA BACIA 
DO RIO VERDE. 0D = DIVERSIDADE; 1D = ENTROPIA DE SHANNON; 
2D = DIVERSIDADE DE SIMPSON. INTERVALO DE CONFIANÇA (95%) 
REPRESENTADO EM CORES CLARIFICADAS. NÚMEROS ENTRE PARÊNTESES 
INDICAM VALORES OBTIDOS PARA OS ESTIMADORES DE DIVERSIDADE EM 
CADA ÁREA AMOSTRAL. FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2018).
Os estimadores de cobertura obtidos foram os mesmo para os locais 1, 2 e 3 
(SCLocal 1 1, nLocal 1 978; SCLocal 2 1, nLocal 2 862; SCLocal 3 1, nLocal 3 2.375), diferindo
apenas para o local 4 (SCLocal 4 = 0,9516, nLocal 4 = 82) (FIGURA 2.5A). Comparações entre as 
curvas de rarefação baseadas em cobertura das diferentes áreas amostrais utilizaram o SCext, 
baseado no dobro do tamanho amostral do local 4 (next = 164, SCext = 0,9752) (FIGURA 2.5B). 
Essa análise revelou o tamanho amostral m no qual as diferentes comunidades são comparáveis.
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FIGURA 2.5 - CURVAS DE RAREFAÇÃO DE ESPÉCIES BASEADAS EM COBERTURA 
INTERPOLADAS (LINHAS SÓLIDAS) E EXTRAPOLADAS (LINHAS TRACEJADAS) 
A) EM FUNÇÃO DO DOBRO DO TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO EM CADA 
ÁREA AMOSTRADA E B) EM FUNÇÃO DO DOBRO DO MENOR TAMANHO 
AMOSTRAL n OBSERVADO DENTRE AS COMUNIDADES AVALIADAS (LOCAL 4: 
nobs = 82; next = 164; SCext = 0,9752). NÚMEROS ENTRE PARÊNTESES INDICAM EM 
A) VALORES OBTIDOS PARA OS ESTIMADORES DE DIVERSIDADE E DE 
COBERTURA E EM B) O TAMANHO AMOSTRAL m ESTIMADO PARA CADA 
COMUNIDADE AMOSTRADA SOB VALOR DE ESTIMADOR DE COBERTURA DE 
SCext = 0,9752 (LINHA PRETA PONTILHADA). INTERVALO DE CONFIANÇA (95%) 
REPRESENTADO EM CORES CLARIFICADAS. FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. 
(2018).
As curvas de rarefação baseadas em cobertura em função do estimador 0D  não diferiram 
entre os locais 2 e 3 (FIGURA 2.6A). Além disso, o estimador 2D  não diferiu entre os locas 1 
e 3 devido à dominância de P. harpagos em ambas as áreas. Não houve diferença significativa 
entre as curvas baseadas em SCext para os estimadores 0D  para os locais 2, 3 e 4 (FIGURA 2.6B). 
Novamente o estimador 2D  dos locais 1 e 3 não diferiu devido à dominância de P. harpagos em 
ambas as áreas.
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FIGURA 2.6 - COMPARAÇÃO ENTRE AS CURVAS DE RAREFAÇÃO BASEADAS EM COBERTURA 
INTERPOLADAS (LINHAS SÓLIDAS) E EXTRAPOLADAS (LINHAS TRACEJADAS) 
A) EM FUNÇÃO DO DOBRO DO TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO EM CADA 
ÁREA AMOSTRDA E B) EM FUNÇÃO DO DOBRO DO MENOR TAMANHO 
AMOSTRAL n OBSERVADO DENTRE AS COMUNIDADES AVALIADAS (LOCAL 4: 
nobs = 82; next = 164; SCext = 0,9752). NÚMEROS ENTRE PARÊNTESES INFORMAM EM 
A) VALORES OBTIDOS PARA OS ESTIMADORES DE DIVERSIDADE E COBERTURA 
EM FUNÇÃO DO TAMANHO AMOSTRAL n OBSERVADO EM CADA ÁREA AMOSTRA 
E EM B) VALORES OBTIDOS PARA OS ESTIMADORES DE DIVERSIDADE EM 
FUNÇÃO DO ESTIMADOR DE COBERTURA SCext = 0,9752. INTERVALO DE 
CONFIANÇA (95%) REPRESENTADO EM CORES CLARIFICADAS. FONTE: Modificado 
de SILVEIRA et al. (2018).
A ACC explicou 44,4% da distribuição de espécies na BRV  (TABELA 2.4), com 
variação significativa entre os componentes principais obtidos (TABELA 2.5). O eixo 1 da 
ACC sumarizou 32,75% da variância, sendo positivamente correlacionado com variáveis de 
complexidade ambiental e negativamente àqueles relacionados com baixa qualidade de água 
(FIGURA 2.7). A estabilidade das margens (ca. 0,85) e a integridade da vegetação ripária (ca. 
0,71) foram correlacionadas com os locais 1 e 2, influenciando a ocorrência de Astyanax 
paranae (ca. 0,55) nessas áreas, bem como a de Trichomycterus diabolus (ca. 1,00) e 
Oligosarcus paranensis (ca. 0,51) no local 2. A complexidade do leito do rio (ca. 0,48) foi 
relacionada ao local 2 e influenciou a ocorrência de Hypostomus albopunctatus (ca. 0,61) e 
Neoplecostomus yapo (ca. 0,60). Na outra extremidade do eixo 1, velocidade da água (ca. - 
0,72), Cl (ca. -0,68), DBO (ca. -0,63) e nitrogênio amoniacal total (ca. -0,57) foram
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correlacionados com os locais 4 e 3, influenciando a ocorrência de A. aff. fasciatus (ca. -2,20), 
H. tietensis (ca. -1,37) e H. ancistroides (ca. -1,26). O segundo eixo da ACC sumarizou 20,72% 
da variância. As variáveis de oxigênio dissolvido (ca. 0,26), estabilidade das margens (ca. 0,26), 
clorofila alfa (ca. 0,26) e pH (ca. 0,21) foram correlacionados com os locais 1, 3 e 4. A 
complexidade do leito do rio (ca. -0,67) foi principalmente correlacionada com o local 3 e 
influenciou a presença de H. albopunctatus (ca. -0,84) e Corydoras ehrhardti (ca. -0,68). 
Velocidade da água (ca. -0,37) e DBO (ca. -0,16) foram correlacionadas com o local 4.
TABELA 2.4 - RESULTADOS DOS DESCRITORES EXPLANATÓRIOS DA ACC EM RELAÇÃO À 
INFLUÊNCIA DAS VARIÁVEIS DE COMPLEXIDADE AMBIENTAL E QUALIDADE DE 
ÁGUA SOBRE A DIVERSIDADE E ABUNDÂNCIA DA ICTIOFAUNA NA BACIA DO RIO 
VERDE.




FONTE: Modificado de SILVEIRA et al (2018).
TABELA 2.5 - RESULTADOS DA ANOVA COM 9.999 PERMUTAÇÕES EXAMINANDO A VARIÂNCIA 
ENTRE OS EIXOS DA ACC. GL: GRAUS DE LIBERDADE. VALORES EM NEGRITO 
INDICAM SIGNIFICÂNCIA ESTATÍSTICA.
Fonte GL x2 Valor de F Valor de p
Modelo 12 0,9762 1,8631 0,0004
Resíduos 28 1,2226
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al (2018).
FIGURA 2.7 - ANÁLISE DE CORRESPONDÊNCIA CANÓNICA ENTRE AS VARIÁVEIS DE 
COMPLEXIDADE AMBIENTAL E QUALIDADE DE ÁGUA E DE DIVERSIDADE E 
ABUNDÂNCIA DE ESPÉCIES ICTÍICAS DA BACIA DO RIO VERDE. VIDE LEGENDA 
CONFORME TABELA 1. FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2018).
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2.4. Discussão
Na bacia do rio Verde (BRV), características da paisagem e atividades antrópicas 
influenciaram a complexidade ambiental e a qualidade da água, afetando a estrutura espacial da 
ictiofauna. Os resultados evidenciaram que os ambientes aquáticos são compostos por fatores 
ambientais e biológicos operando em escalas global (i.e.: paleológico, geomorfológico e 
biogeográfico), local (i.e.: características abióticas, interações ecológicas, atividades 
antrópicas) e temporal, conjunto de elementos que influencia a estrutura e composição das 
comunidades aquáticas (FRISSELL et al., 1986; MONTGOMERY, 1999; BENDA et al., 2004; 
THORP et al., 2006). Embora complexos, esses resultados portem suporte na adequação do 
esforço amostral, com diferentes apetrechos de pesca assegurando a representatividade da 
comunidade ictíica (PORTT et al., 2006). A ausência de significância entre as abundâncias e 
variâncias de indivíduos obtidos por meio de diferentes apetrechos de pesca e os resultados das 
curvas de rarefação permitiram a análise dos dados agrupados (i.e.: sem fazer distinção entre 
capturas oriundas de apetrechos ativos e passivos) (FAUCONNET et al., 2015; ISHIYAMA et 
al., 2016). Além disso, a padronização das diferentes comunidades sob um mesmo valor de 
cobertura permitiu comparar as comunidades nas perspectivas espacial e temporal, mesmo 
quando as abundâncias relativas das distintas comunidades foram expressivamente diferentes 
(CHAO e JOST, 2012; CHAO et al., 2014).
A predominância de Characiformes e Siluriformes constitui uma tendência para a região 
Neotropical (CASTRO, 1999) e para a ecorregião do alto rio Paraná (EARP) (AGOSTINHO et 
al., 2007), com destaque para as famílias Characidae e Loricariidae (ALBERT et al., 2011). Tal 
predominância está associada aos eventos de dispersão que ocorreram a partir dos centros 
evolutivos de origem desses grupos: os continentes Sul Americano e Africano, durante a 
Pangeia (BRIGGS, 2005). Adicionalmente, efeitos estocásticos e determinísticos associados 
com as dinâmicas tectônicas, mudanças no nível do mar e eventos múltiplos de captura de 
cabeceiras contribuíram para a mistura e seleção da ictiofauna neotropical (HUBERT e 
RENNO, 2006; ALBERT et al., 2011; REIS et al., 2016). A ictiofauna da BRV  reflete a 
conectividade das bacias dos rios Pitangui (BRP) e Tibagi (BRT), compartilhando diversas 
espécies de peixes em deslocamentos ascendentes durante períodos reprodutivos, incluindo 
A. aff. fasciatus (SHIBATTA et al., 2007; GEALH e SILVEIRA, 2014). Além disso, análises 
moleculares desenvolvidas por Vicari et al. (2008) mostraram que a BRV  possui espécies em 
processo de especiação após eventos de captura de cabeceira a partir de bacias vizinhas, tal 
como ocorre com A. paranae. A BRV  possui também espécies endêmicas do alto rio
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Paranapanema ainda não descritas, incluindo Apareiodon sp. (VICARI et al., 2006; 
BELLAFRONTE et al., 2009; BELLAFRONTE et al., 2013) e Trichomycterus sp. (OLIVEIRA 
et al., 2016), reforçando o grande endemismo da EARP (HUBERT e RENNO, 2006). A maioria 
dessas espécies tem tamanho corporal pequeno e baixa capacidade de dispersão, o que aumenta 
sua vulnerabilidade às alterações ambientais resultantes de atividades antrópicas sobre os 
ambientes aquáticos e as paisagens terrestres de entorno (CASTRO, 1999).
O trecho de cabeceira (local 1), localizado dentro de duas unidades de conservação 
(i.e: a Área de Proteção Ambiental da Escarpa Devoniana e o Parque Nacional dos Campos 
Gerais), apresentou a melhor qualidade de água dentre todas as áreas amostradas na BRV, apesar 
de registrar a menor diversidade de ictíica para a bacia. As corredeiras e cascatas à jusante do 
local 1 constituem barreiras à conectividade longitudinal entre os trechos de cabeceira e médio 
da BRV. Tais barreiras restringem a dispersão das espécies de peixes e controlam a diversidade 
genética das comunidades (VILELLA et al., 2004). Esse isolamento associado à presença de 
vegetação ripária preservada influenciaram a dominância de A. paranae e P. harpagos no 
local 1. Trechos de cabeceira tendem a ser influenciados pela produção alóctone oriunda da 
vegetação ripária (VANNOTE et al., 1980), favorecendo espécies ictíicas consumidoras de 
itens carreados pela correnteza, tais como A. paranae (FERREIRA et al., 2012) e P. harpagos 
(SCHNEIDER et al., 2011).
Entretanto, as atividades humanas têm afetado as paisagens naturais mesmo quando 
estes em áreas de conservação ambiental, principalmente os ambientes aquáticos e suas bordas 
(MISERENDINO et al., 2011; ALVES et al., 2019). A BRV  concentra extensas áreas agrícolas 
em sistema de plantio direto ao longo dos trechos de cabeceira e médio superior (locais 1 e 2, 
respectivamente), e parcialmente ao longo do trecho médio inferior (local 3) (ROCHA e 
WEIRICH NETO, 2010). No sul e sudeste do Brasil, cultivos em plantio direto adotam o 
conceito de sistema de fertilização, no qual todo o montante de fertilizantes requerido para as 
culturas de verão é aplicado durante o inverno, acelerando o plantio e reduzindo custos com 
insumos, maquinários e mão-de-obra (BOLLIGER et al., 2006). No entanto, é comum na BRV  
o uso excessivo de fertilizantes fosfatados e o manejo inadequado dos solos (ROCHA e 
WEIRICH NETO, 2010). Tais práticas promovem a lixiviação de nutrientes e metais, a erosão 
dos solos e a movimentação desses elementos para dentro dos corpos d’água adjacentes às áreas 
agrícolas (ELSER et al., 2007), expondo as comunidades aquáticas a alto risco ecológico 
(CCME, 2002; da SILVA et al., 2017). Embora o fósforo constitua um elemento essencial para 
a manutenção da homeostase e o desenvolvimento dos organismos, sua disponibilidade natural
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em ambientes dulcícolas é baixa, tornando-o um fator limitante para a produtividade primária 
(ELSER et al., 2007). No entanto, as concentrações de fósforo observadas na BRV  estiveram 
sempre acima do limite estabelecido pela resolução brasileira para a qualidade de água 
(0,1 mg/L; CONAMA, 2005). Durante o período de maio a setembro (final do outono e início 
da primavera), as concentrações de fósforo nas águas da BRV  atingiram valores até dezoito 
vezes superiores àqueles observados nos demais meses do ano. De acordo com a CCME (2004), 
diferenças marcantes nas concentrações de fósforo entre áreas amostrais de um mesmo corpo 
d’água indicam alto risco de eutrofização. Tal risco é real para BRV. As concentrações de 
clorofila alfa na bacia aumentaram de forma correlata aos incrementos nas concentrações de 
fósforo ao longo do período de amostragens, atingindo valores próximos ou acima dos limites 
estabelecidos pela resolução brasileira (30 qm/L, CONAMA, 2005).
Nos sistemas dulcícolas, a integridade da vegetação ripária e dos solos das paisagens 
terrestres de entorno influenciam a complexidade ambiental (ALLAN e CASTILLO, 2007). A 
vegetação ripária reduz o movimento de sedimentos para dentro dos corpos d’água (TIECHER 
et al., 2017) e supre os ambientes aquáticos com elementos estruturais, tais como troncos, 
galhos e raízes, além de fornecer nutrientes e matéria orgânica (PUSEY e ARTHINGTON, 
2003; ALLAN e CASTILLO, 2007). Esses elementos aumentam a diversidade e a 
disponibilidade de habitats, suportando complexas comunidades de perifíton (BAATTRUP- 
PEDERSEN e RIIS, 1999), macroinvertebrados (COBB et al., 1992) e peixes (CASATTI et al., 
2012; RIBEIRO et al., 2016). No trecho médio superior da BRV  (local 2), espécies nectônicas, 
representadas por O. paranensis; espécies nectobentônicas, incluindo Apareiodon sp. e 
T. diabolus; e espécies bentônicas, tais como H. strigaticeps, H. albopunctatus e N. yapo foram 
abundantes e, em alguns casos, exclusivas dessa área amostral. Essas espécies apresentam 
demandas ecomorfológicas associadas a ambientes estruturalmente complexos e íntegros 
(CASATTI et al., 2012; RIBEIRO et al., 2016). Enquanto O. paranensis depende de recursos 
alimentares terrestres oriundos da vegetação ripária (SHIBATTA et al., 2007), as demais 
espécies exploram recursos dependentes de substratos estáveis, incluindo perifíton e 
macroinvertebrados bentônicos (SAZIMA, 1980; BRAGA et al., 2008; RONDINELI et al., 
2009; VILLARES- JUNIOR et al., 2016).
Porém, a diversidade e a abundância de espécies nectobentônicas e bentônicas 
diminuíram ao logo dos trechos médio inferior (local 3) e foz da BRV  (local 4), devido a 
alterações espaciais na complexidade ambiental e qualidade da água. No local 3 espécies como 
O. paranensis, T. diabolus e N. yapo desapareceram, enquanto as abundâncias de C. ehrhardti
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e H. ancistroides aumentaram. Ambas as espécies são associadas a ambientes com substratos 
instáveis e tolerantes a impactos ambientais de origem antrópica (ARANHA et al., 1993; 
CASATTI et al., 2012). Na foz da BRV  (local 4), houve uma expressiva redução na abundância 
de indivíduos e na diversidade de espécies nectobentônicas e bentônicas, com a quase supressão 
de especialistas em detrimento de generalistas tolerantes à degradação ambiental, como 
A. aff. fasciatus, G. brasiliensis e P. harpagos (SCHULZ et al., 2001; SILVA et al., 2013; 
MONACO et al., 2014). Essas mudanças espaciais na estrutura das comunidades ictíicas dos 
trechos médio inferior e foz da BRV  são reflexo do severo grau de degradação ambiental ao 
qual essas áreas estão expostas (MAZZONI e LOBÓN-CERVIÁ, 2000; MISERENDINO et 
al., 2011; CASATTI et al., 2012; PARKS et al., 2014).
A complexidade ambiental diminuiu gradativamente a partir do trecho médio superior 
(local 2) em direção aos trechos médio inferior e foz (locais 3 e 4, respectivamente) devido à 
supressão da vegetação ripária. Ambientes estruturalmente complexos tendem a ser facilmente 
suprimidos por atividades antrópicas que afetem as dinâmicas de movimentação e de entrada 
de sedimentos nos corpos d’água (ZENI e CASATTI, 2014), principalmente em áreas co m 
solos arenosos, tais como os da BRV  (MELO et al., 2010). Nos locais 3 e 4, a complexidade 
ambiental foi fortemente suprimida pelo assoreamento do leito do rio. Tal assoreamento decorre 
de alterações longitudinais nas paisagens da BRV, incluindo as atividades agrícolas nos trechos 
de cabeceira (local 1) e médio superior (local 2) discutidos anteriormente, além do zoneamento 
urbano entre os trechos médio superior (local 2) e médio inferior (local 3) da BRV. Nesse trecho, 
o zoneamento urbano promoveu a substituição da vegetação ripária nativa por gramíneas, bem 
como a impermeabilização de solos e a construção de drenagens pluviais inadequadas. Situação 
similar é observada nos arroios Pilão de Pedra e Lajeado Grande, os quais desaguam entre os 
trechos médio inferior (local 3) e foz (local 4) da BRV. Esses arroios atravessam extensas áreas 
residenciais do município, recebendo grandes aportes esgoto não-tratado e lixo doméstico 
(SEQUINEL et al., 2011). Essas alterações antrópicas na paisagem favorecem a 
desestabilização e erosão dos solos e margens, promovendo o movimento de sedimentos e o 
assoreamento do leito do rio (CCME, 2002; CHAPMAN et al., 2014; TIECHER et al., 2017). 
Além disso, as águas da chuva que escorrem sobre os solos impermeabilizados e através das 
galerias pluviais das áreas urbanas adentram os corpos d’água em pulsos curtos, mas de grande 
vazão, transportando grandes volumes de sedimentos (PAUL e MAYER, 2001; BREZONIK e 
STADELMANN, 2002) e poluentes, incluindo organoclorados, hidrocarbonetos, metais e 
esgoto (JARTUN et al., 2008; HOES et al., 2009).
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A qualidade da água também constitui um importante fator estruturante para as 
comunidades aquáticas. Na BRV, baixas concentrações de oxigênio dissolvido foram associadas 
a altos valores de DBO, cloretos, sólidos totais em suspensão, fósforo, nitrogênio amoniacal e 
clorofila alfa de forma ocasional no trecho médio inferior (local 3) e crônica na foz da BRV  
(local 4), indicando o aporte de efluentes a partir de áreas urbanas à montante desses trechos 
(ELSER et al., 2007; CHAPMAN et al., 2014). Mesmo possuindo várias cascatas pequenas e 
de rápida velocidade, as quais promovem a oxigenação natural da água (ALLAN e CASTILLO,
2007), as concentrações de oxigênio dissolvido nos trechos médio inferior e foz da BRV  
estiveram em desacordo com as resoluções brasileira (5,0 mg/L; CONAMA, 2005) e 
internacional para qualidade da água (6,5 mg/L; CCME, 1999). Em relação aos sólidos totais 
em suspensão, as concentrações observadas nesses locais foram expressivamente superiores 
àquelas registradas nas demais áreas amostrais. Altas concentrações de sólidos totais em 
suspensão têm potencial para promover a intensificação da atividade oxidativa de bactérias que, 
por conseguinte, deprime as concentrações de oxigênio dissolvido e a aumentam dos valores de 
DBO (CCME, 199). Na BRV  essa associação foi evidente, com os locais 3 e 4 registrando 
concentrações de DBO também em desacordo com os limites estabelecidos pela resolução 
brasileira (5,0 mg/L; CONAMA, 2005). Embora as concentrações de nitrogênio amoniacal total 
observadas na BRV  estivessem dentro dos limites estabelecidos pela resolução brasileira 
(3,7 mg/L; CONAMA, 2005), os valores observados no local 4 foram próximos ao referencial 
de toxicidade crônica para a vida aquática estabelecido pela Agência de Proteção Ambiental 
dos Estados Unidos (1,9 mg/L; USEPA, 2013). Esses valores têm efeitos letais e subletais para 
diversos organismos aquáticos, especialmente peixes, por afetar suas taxas de crescimento e 
fecundidade, o desenvolvimento embrionário das proles, bem o comportamento e sobrevivência 
de larvas, juvenis e adultos (CCME, 1999; BRAUN et al., 2006; USEPA, 2013), evidenciando 
alto risco ecológico para a biota aquática da BRV  (CCME, 2002).
A complexidade ambiental, a qualidade de água, a estrutura e a composição das 
comunidades ictíicas da BRV  foram influenciadas pelas características da paisagem e pelos 
padrões de uso do solo na bacia. Diferenças na composição de espécies entre a cabeceira e as 
demais áreas foram relacionadas à presença de uma cachoeira à jusante do local 1, restringindo 
deslocamentos ascendentes. A diversidade de habitats, principalmente no trecho médio superior 
(local 2), influenciou a ocorrência de várias espécies nectônicas, nectobentônicas e bentônicas. 
No entanto, os impactos das atividades humanas nas paisagens de entorno da BRV  promoveram 
diminuições na complexidade ambiental e na qualidade de água, diminuindo a abundância de
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indivíduos e a diversidade de espécies ao longo do trecho médio inferior (local 3) foz da BRV  
(local 4). Esses impactos têm potencial para extinções locais, afetando principalmente espécies 
endêmicas e aquelas com demandas biológicas e ecológicas incompatíveis com ambientes 
degradados (CASTRO, 1999).
2.5. Conclusão
Na região Neotropical, a enorme diversidade de habitats e espécies existentes em um 
mesmo corpo d’água impõe desafios para a amostragem e a análise das comunidades de peixes 
dulcícolas. Em muitos estudos, essa tarefa tem sido possível pelo uso da eletropesca. No 
entanto, esse método não é aplicável a todos os corpos d’água neotropicais. Por isso, o uso de 
diferentes apetrechos de pesca se faz necessário. Na BRV, o emprego de diferentes apetrechos 
de pesca associado a análises de curvas de rarefação permitiu a comparabilidade padronizada 
das diferenças na comunidade ictíica amostrada. É sabido que as atividades humanas sobre os 
sistemas aquáticos e as paisagens de entorno têm potencial para diminuir a complexidade 
ambiental, a qualidade de água e, consequentemente, afetar a composição e estrutura das 
comunidades ictíicas, levando a perda de espécies. Os métodos empregados neste estudo 
(i.e.: curvas de rarefação, análise canônica e avaliação conjunta de diferentes informações 
ambientais), permitiram identificar e explicar satisfatoriamente as diferenças espaciais 
observadas na estrutura da ictiofauna da BRV, distinguindo influências geomorfológicas e 
antrópicas. Tal abordagem constitui um importante suporte para o manejo sustentável dos 
sistemas dulcícolas e das suas paisagens terrestres de entorno.
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3. ECOM ORFOLOGIA DE UMA COMUNIDADE ICTÍICA NEOTROPICAL
3.1. Introdução
Diversos fatores multi-escalares atuam sobre a dinâmica dos ambientes de água doce, 
incluindo (i) a paleogeomorfologia, pertinente à formação e evolução dos sistemas hídricos e 
suas paisagens de entorno; (ii) as condições ambientais, relacionadas às características físicas e 
químicas desses ambientes; e (iii) as interações ecológicas que neles ocorrem, desde o nível 
populacional até o ecossistêmico (JACKSON et al., 2001; BEGON et al., 2008; ALBERT et 
al., 2011). Compreender o papel e a intensidade desses fatores na estruturação das comunidades 
é um desafio que exige a investigação integrada dos atributos biológicos e ecológicos das 
espécies que compõem as comunidades e de suas relações com as variáveis ambientais locais 
(SCHOENER, 1974).
A ecomorfologia constitui uma importante área de investigação ecológica que se baseia 
na análise integrada dessas perspectivas (i.e.: biológica, ecológica e ambiental). Estudos 
ecomorfológicos assumem que variações morfológicas causam variações de performance intra 
e interespecíficas, resultando em variações no uso de recursos e, consequentemente, de fitness 
(WAINWIRHT, 1991; MOTTA et al., 1995). Dessa forma, a avaliação de traços funcionais 
(i.e.: atributos morfológicos e suas funções ecológicas, VIOLLE et al., 2007) permite 
compreender o papel desempenhado por cada espécie na estruturação das comunidades frente 
às demandas seletivas do ambiente e de suas consequências ecológicas e evolutivas (BOCK, 
1990; 1994).
Nos ambientes aquáticos, os peixes desempenham papel-chave na estruturação das teias 
alimentares e fluxos de energia (BRETT e GOLDMAN, 1996; FINLAY et al., 2010). Com o 
crescente refinamento na compreensão dos fatores que influenciam a dinâmica das populações 
e das comunidades ictíicas, os estudos de ecomorfologia revelam a influência de atributos 
morfológicos e suas interações ecológicas e com condições ambientais nos mais variados 
aspectos de história de vida dos peixes, incluindo locomoção, alimentação, predação e 
reprodução (WAINWIRHT, 1991; PIET, 1998; WAINWIRHT et al., 2002; PYRON et al., 
2007; COLBORNE et al., 2013). Esses estudos permitem ainda avaliar como os peixes 
respondem a variações na complexidade ambiental, sejam naturais ou resultantes de atividades 
antrópicas, as quais influenciam tanto a distribuição como a qualidade dos habitats e dos 
recursos neles disponíveis (WILLIS et al., 2005; SOUZA et al., 2014; WELKER e 
SCARNECCHIA, 2018).
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A bacia do rio Verde (BRV), localizada na ecorregião do alto rio Paraná (EARP) 
(ABELL et al., 2008), sudeste da região Neotropical, está inserida no perímetro de duas 
importantes unidades de conservação, a Área de Proteção Ambiental da Escarpa Devoniana 
(APAED) e o Parque Nacional dos Campos Gerais (PNCG). Ambas possuem geomorfologia 
única (MELO et al., 2007; MELO et al., 2010; GUIMARÃES et al., 2014), concentram espécies 
endêmica de flora (MORO e CARMO, 2007) e fauna (BELLAFRONTE et al., 2013; 
OLIVEIRA et al., 2016; PEREIRA et al., 2018) e desempenham importante papel sociocultural, 
detendo belas paisagens e inúmeros balneários naturais (MELO et al., 2007; MARTINS et al.,
2015). Apesar dessas importantes características ecológicas e socioculturais, a BRV, tal como a 
EARP, é explorada em atividades agrícolas e pecuárias, além de zoneamento urbano 
(AGOSTINHO et al., 2007; ROCHA e WEIRICH NETO, 2010; REIS et al., 2016). Na região 
da BRV, essas atividades têm alterado as paisagens naturais (ROCHA e WEIRICH NETO,
2010) e contaminado águas e solos com lixo urbano e efluentes de esgoto doméstico tratados e 
não-tratados (SEQUINEL et al., 2011), afetando a diversidade e abundância das comunidades 
de algas (MORO e FERREIRA, 2010) e macroinvertebrados (BATISTA et al., 2010), e 
expondo esses grupos de organismos a um alto risco ecológico associado à contaminação por 
metais (SILVA et al., 2017).
Entendendo que tais agressões têm potencial para também afetar a estruturação das 
comunidades ictíicas, este trabalho objetivou (i) analisar os atributos morfológicos da 
comunidade ictíica da bacia do rio Verde relacionados à posição ocupada pelas espécies na 
coluna d’água, seus comportamentos natatórios e modos de aquisição de alimentos (GATZ, 
1979; BOYLE e HORN, 2006; FISHER e HOGAN, 2007; ALBOUY et al., 2011). Estes são 
alguns dos mais relevantes traços funcionais ecomorfológicos utilizados na determinação do 
papel das espécies ictíicas nos seus ecossistemas (VILLÉGER et al., 2017). Com base nesses 
traços, objetivou-se também (ii) avaliar como a comunidade ictíica da BRV  é modulada pelas 
variáveis ambientais locais (i.e.: qualidade de água e complexidade de habitat). Uma vez que 
as atividades antrópicas desenvolvidas na BRV  são comuns a toda a EARP, este trabalho fornece 
potenciais subsídios para a investigação e gestão dos sistemas dulcícolas e paisagens terrestres 
de entorno inseridos nessa ecorregião.
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3.2. M aterial e Métodos
3.2.1. Área de estudo
Para o presente estudo foi adotado um desenho amostral agrupado (sensu JOHNSON e 
NIELSEN, 1989 apud BICUDO e BICUDO, 2004), com quatro áreas amostrais, cada qual com 
distintas características geomorfológicas e padrões de atividades antrópicas (FIGURA 2.1), 
conforme descrito em Silveira et al. (2018). O rio Verde é um copo d’água de terceira ordem, 
a despeito de variações hierárquicas ao longo do gradiente longitudinal cabeceira-foz. Para 
evitar a subjetividade da classificação hierárquica das áreas amostrais, dados de largura do rio, 
profundidade e velocidade da correnteza são fornecidos na TABELA 3.2.
FIGURA 3.1 -BACIA DO RIO VERDE E ÁREAS AMOSTRAIS (1-4). A) AMÉRICA DO SUL E 
ECORREGIÃO DO ALTO RIO PARANÁ (EARP; EM PRETO); B) EARP E BACIA DO RIO 
TIBAGI (BRT; EM PRETO); C) BRT  E BACIA DO RIO PITANGUI (BRP; EM PRETO); 
D) BRP E BACIA DO RIO VERDE (EM PRETO); E) HIDROGRAFIA; F) ÁREA DE 
PROTEÇÃO AMBIENTAL DA ESCARPA DEVONIANA; G) PARQUE NACIONAL DOS 
CAMPOS GERAIS; H) DIREÇÃO DO FLUXO DE ÁGUA. FONTE: Modificado de 
SILVEIRA et al. (2018).
Nos locais 1 (cabeceira, 25°06'19.67"S 50°01'23.21"W) e 2 (trecho médio superior, 
25°04'46.29"S 50°04'56.53"W), o solo nas margens é raso, com afloramentos rochosos e 
depressões úmidas, favorecendo vegetação do tipo estepe (MORO e CARMO, 2007). Na 
cabeceira (local 1), o rio é lêntico, com substrato de leito arenoso e vegetação ripária 
preservada. À jusante deste local há uma série de corredeiras e cascatas seguidas por uma 
pequena represa (com cerca de 2 metros de altura) e uma cachoeira (com cerca de 10 m de 
altura). No trecho médio superior (local 2), o leito do rio apresenta afloramentos rochosos com 
pequenas cascatas, corredeiras e poços, e a vegetação ripária é relativamente preservada. Em 
ambas as áreas as paisagens de entorno são exploradas em atividades agrícolas e pecuárias 
(ROCHA e WEIRICH NETO, 2010).
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Nos locais 3 (trecho médio inferior, 25°03'26.11"S 50°07'25.06"W) e 4 (foz, 
25°02'28.85"S 50°07'35.59"W), o solo das margens é profundo, suportando a presença de 
Floresta Ombrófila Mista (MORO e CARMO, 2007). Entre os trechos médio superior (local 2) 
e o médio inferior (local 3) existem áreas agrícolas próximas ao rio, além de extensas áreas em 
declive ocupadas por zoneamento urbano, nos quais a vegetação ripária original foi substituída 
por gramíneas. No local 3, embora o leito do rio também seja formado por lajeados rochosos, 
o mesmo está em avançado processo de assoreamento, exibindo predominância de substratos 
arenosos. Entre os trechos médio inferior (local 3) e a foz (local 4), o rio Verde recebe as águas 
dos arroios Pilão de Pedra e Lajeado Grande, os quais atravessam extensas áreas residenciais, 
carreando esgoto não-tratado e lixo domésticos (SEQUINEL et al., 2011). Entre os locais 3 e 4 
o rio Verde também recebe aportes da estação de tratamento de esgoto da Companhia de 
Saneamento Paraná do município de Ponta Grosa-Pr. No local 4, o leito do rio também está em 
avançado processo de assoreamento, concentrando grandes quantidades de areia e lodo, 
enquanto as margens e a vegetação ripária estão degradadas.
3.2.2. Coleta de dados
Coletas mensais (uma coleta por mês em um intervalo regular de 25-30 dias entre cada 
coleta) foram realizadas no período de maio/2016 a abril/2017 utilizando apetrechos de pesca 
ativos e passivos (licença do Instituto Chico Mendes de Conservação da Biodiversidade 
n.°40.132-2 e n.°51.797-1; Certificado do Comitê de Ética no Uso de Animais UFPR-Setor 
Palotina n. 38/2015), conforme descrito em Silveira et al. (2018). As coletas foram sinóticas 
nas quatro áreas amostrais, entre as 17h de sábado e 17h de domingo. Os apetrechos de pesca 
passivos incluíram redes de emalhe (1,2; 1,5; 2; 3; 4; 5; 6; 7 e 8 cm entrenós) e espinhel 
(10 metros de comprimento, um anzol a cada metro, utilizando isca comercial), e tiveram um 
esforço amostral de 24 horas, com checagem de redes e remoção de espécimes a cada 8 horas. 
Os apetrechos de pesca ativos incluíram tarrafas (340 cm de diâmetro e 1,2 cm de malha) e 
puçás (38 cm de abertura, 40 cm de profundidade e 0,4 cm de malha), e tiveram um esforço 
amostral de 1 hora (30 minutos durante o período diurno e 30 minutos durante o noturno). Os 
espécimes capturados foram sacrificados (250 mg/L de benzocaína) e preservados em caixas 
térmicas com gelo durante transporte ao laboratório (cerca 10 a 30 minutos de deslocamento).
No laboratório, os espécimes foram identificados, medidos quanto ao comprimento total 
(BL , cm), pesados individualmente (BW , 0,01 g), e uma subamostrada foi preparada para 
fotografia a fresco, evitando assim a influência de produtos químicos (ex.: álcool, formaldeído)
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sobre suas dimensões lineares (LESLIE e MOORE, 1986; DISTEFANO et al., 1994). Os 
espécimes foram dispostos em uma plataforma fotográfica com o flanco esquerdo voltado para 
cima e as nadadeiras distendidas em posição natural. Cada espécime foi fotografado ao lado de 
uma régua com escala padronizada (cm). Com base nas fotografias, foram tomados 29 atributos 
morfológicos (TABELA 3.1, FIGURA 3.2), utilizados para calcular nove índices funcionais 
ecomorfológicos. Devido ao pronunciado dimorfismo sexual de P. harpagos, fêmeas e machos 
foram tratados como entidades distintas. Trichomycterus diabolus foi excluído das análises 
ecomorfológicas devido à insuficiência numérica. Os atributos morfológicos foram mensurados 
utilizando os softwares tpsDig2 versão 2.31 (ROHFL, 2017) e tpsUtil (ROHFL, 2019). Os 
índices funcionais calculados relacionam-se à exploração de diferentes hábitats aquáticos, 
interpretados enquanto indicadores da posição do indivíduo na coluna d’água, do seu modo de 
aquisição de recursos alimentares e comportamento natatório (GATZ, 1979; BOYLE e HORN, 
2006; FISHER e HOGAN, 2007; ALBOUY et al., 2011; TABELA 3.1). Espécimes voucher 
foram depositados nas coleções ictiológicas do Núcleo de Pesquisas em Limnologia, Ictiologia 
e Aquicultura (NUPÉLIA - NUP) e do Laboratório de Esclerocronologia da Universidade 
Federal do Paraná (LABESC-UFPR).
Durante as amostragens, foram também mensurados parâmetros de qualidade de água, 
incluindo oxigênio dissolvido, pH (aferidos por meio de oxímetro LT Luthon DO-5519), 
cloretos dissolvidos, nitrogênio amoniacal dissolvido e sólidos totais em suspensão (de acordo 
com BAIRD et al., 2017) (TABELA 3.2). Aspectos estruturais também foram aferidos, 
incluindo largura do rio (i.e.: distância vertical da superfície da água medida 
perpendicularmente ao fluxo do rio), profundidade do rio (i.e.: distância vertical entre o leito 
do rio e a superfície da água) e velocidade da água (i.e.: razão entre a distância - padronizada 
em 5 m - percorrida por uma boia à superfície da água e o tempo decorrido nesse trajeto). 
Aplicou-se ainda um protocolo de avaliação ambiental rápido objetivando mensurar a 
integridade da vegetação ripária, a estabilidade das margens e a complexidade do substrato do 
leito do rio (BARBOUR et al., 1999; CASATTI et al., 2006). A integridade da vegetação ripária 
considerou presença, largura (30 metros, conforme legislação brasileira) e integridade da 
vegetação nativa cobrindo as margens do rio. A estabilidade das margens considerou se sinais 
e potencial para erosão das margens, incluindo abundância relativa de área desflorestada e 
presença de raízes e solos expostos. A complexidade do substrato do leito do rio considerou a 
variedade e a abundância relativa de estruturas naturais submersas em cada trecho, tais como 
rochas, cascalhos, pedregulhos, plantas aquáticas, árvores caídas, troncos, galhos e folhas, e
61
considerou também a presença e quantidade de sedimentos cobrindo essas estruturas 
(TABELA 3.2).
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TABELA 3.1 - ATRIBUTOS MORFOLOGICOS E ÍNDICES FUNCIONAIS ECOMORFOLOGICOS CALCULADOS PARA A COMUNIDADE ICTIICA DA BACIA 
DO RIO VERDE.
Medidas lineares Sigla Descrição Traços funcionais Sigla Cálculo
Comprimento corporal total 
Comprimento corporal padrão
Altura corporal 
Altura da cabeça 
Comprimento da cabeça
Altura do olho
Comprimento do olho 
Altura olho-cabeça 
Orientação da boca 
Altura do corpo à linha da 
nadadeira peitoral 
Altura media do corpo à linha 
da nadadeira peitoral
Altura do pedúnculo caudal















Distância horizontal máxima entre as margens distais do focinho e nadadeira caudal 
Distância horizontal máxima entre a ponta do focinho e a base da nadadeira caudal
Distância vertical máxima entre as margens ventral e dorsal do corpo
Distância vertical máxima entre as margens ventral e dorsal da cabeça à linha do
centro do olho
Distância horizontal máxima entre as margens distais do focinho e membrana
opercular
Distância vertical máxima entre as margens ventral e dorsal do olho
Distância vertical máxima entre as margens esquerda e direita do olho 
Distância vertical máxima entre o centro do olho e a margem ventral da cabeça 
Distância vertical máxima entre o topo da boca e a base da cabeça no eixo HH 
Distância vertical máxima entre as margens ventral e dorsal do corpo à linha da base
da nadadeira peitoral
Distância vertical entre a base da nadadeira peitoral e a margem ventral do corpo no
eixo BHPc
Distância vertical mínima entre as margens ventral e dorsal do pedúnculo caudal




Altura relativa da 
cabeça 
Comprimento 
relativo da cabeça 
Tamanho relativo 
do olho
Posição do olho 
Posição da boca 
Posição da 
nadadeira peitoral














FONTE: O autor (2020).
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DsL
,  BL ,FIGURA 3.2 - ATRIBUTOS MORFOLOGICOS TOMADOS DA COMUNIDADE ICTIICA DA BACIA DO RIO VERDE. FONTE: O autor (2020).
TABELA 3.2 - VALORES MÉDIOS E DESVIO PADRÃO (±) DOS PARÂMETROS DE QUALIDADE DE ÁGUA E DE COMPLEXIDADE DE HABITAT AVALIADOS 
NA BACIA DO RIO VERDE NO PERÍODO DE MAIO/2016 A ABRIL/2017, INCLUINDO OXIGÊNIO DISSOLVIDO (O2), pH, CLORETOS 
DISSOLVIDOS (Cl), NITROGÊNIO AMONIACAL TOTAL (AmonN), SÓLIDOS TOTAIS EM SUSPENSÃO (SuspSol), LARGURA DO RIO (Width), 
PROFUNDIDADE DO RIO (Deep), VELOCIDADE DA ÁGUA (WatVel), COMPLEXIDADE DO SUBSTRATO DO RIO (SbstCmpx), ESTABILIDADE 
___________ DAS MARGENS (BankStabl) E INTEGRIDADE DA VEGETAÇÃO RIPÁRIA (RipIntg)._____________________________________________________












(m/s) SbstCmpx BankStabl RipIntg
Local 1 11,1±3,38 6,6±0,63 6,7±1,57 0,01±0,01 9,2 ± 9,00 5,83 ± 0,94 1,28 ± 0,14 0,11±0,09 11,6±0,79 9,6±0,51 8,4±0,51
Local 2 9,4±2,50 6,4±0,50 7,0±0,70 0,01±0,02 11,7±12,85 6,04 ± 1,99 1,33 ± 0,30 0,26±0,14 18,0±0,74 8,1±0,51 7,1±0,79
Local 3 8,1±2,01 6,2±0,35 10,3±3,36 0,06±0,06 12,9±10,33 10,03 ± 0,75 0,41 ± 0,13 0,49±0,17 17,8±0,94 6,6±0,62 7,3±0,75
Local 4 6,3±2,18 6,3±0,33 17,1±3,12 0,76±0,38 44,2±47,33 13,08 ± 2,19 0,87 ± 0,41 0,65±0,11 4,6±0,51 1,2±0,40 1,3±0,45
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2018).
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3.2.3. Análise de dados
Devido às variações de tamanhos intra e interespecíficas, cada atributo morfológico X
foi escalonado com base na biomassa individual (BW ) de acordo com a equação 
[ln(X + 1)] • [ln(BW + 1)]-1 (WEST et al., 1997; ENQUIST e NIKLAS, 2001; NIKLAS e 
EQUIST, 2001; DUMAY et al., 2004). Tal escalonamento parte do pressuposto da inexistência 
de variância interespecífica em relação ao coeficiente exponencial (b) da relação comprimento- 
peso BL = a • B W b. Para testar esse pressuposto, foi realizada uma análise de covariância 
(ANCOVA; fator fixo: espécies) utilizando dados de BL e BW  transformados (logaritmo 
natural). A matriz de atributos morfológicos escalonados foi submetida à uma análise 
discriminante (AD) com validação cruzada por jackkinfe objetivando avaliar sua capacidade 
em distinguir os diferentes táxons amostrados.
Com o objetivo de avaliar diferenças interespecíficas e espaciais nas configurações dos 
índices funcionais ecomorfológicos da comunidade ictíica da BRV, a matriz de índices 
funcionais foi submetida à uma análise de variância permutacional multivariada 
(PERMANOVA) com dois fatores (espécies vs. áreas amostrais; distância euclidiana; 9.999 
permutações; ANDERSON, 2001; 2014).
Foi executada uma análise de correspondência canônica (ACC) (ter BRAAK, 1986; 
LEGENDRE e LEGENDRE, 2012) para avaliar relações entre as configurações funcionais das 
espécies ictíicas da BRV  e os parâmetros de qualidade de água e de complexidade de habitat 
aferidos em cada área amostral (escore Z  transformados; ter BRAAK, 1986) considerando as 
perspectivas interespecíficas e espaciais. Uma ANOVA com 9.999 replicações testou a 
significância da variância da ACC.
ANCOVA, PERMANOVA e ANOVA foram executadas com o software R  (R CORE 
TEAM, 2017) e os pacotes stats (R CORE TEAM, 2017) e vegan (OKSANEN et al., 2017). A 
AD e a ACC foram executadas com o software PAST  versão 4.02 (HAMMER et al. 2001).
3.3. Resultados
Foram capturados 4.297 indivíduos pertencentes a 15 espécies. Phalloceros harpagos 
foi a espécie mais abundante, representando 74,6% da amostra total em abundância, seguida 
por Corydoras ehrhardti (7,1%), Astyanaxparanae (7,1%) e Geophagus brasiliensis (5,2%) (n 
amostral por espécie e local na FIGURA 3.3). Dentre todas as espécies amostradas, apenas 
Hoplias cf. malabaricus, Rhamdia quelen, G. brasiliensis e P. harpagos ocorreram ao longo de 
todos os locais amostrados. Oligosarcus paranensis, Neoplecostomus yapo e Trichomycterus
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diabolus ocorreram apenas no trecho médio superior, enquanto Hypostomus tietensis ocorreu 
no trecho médio inferior.
FIGURA 3.3 - DIVERSIDADE DE ESPÉCIES E FREQUÊNCIA ABSOLUTA DE INDIVÍDUOS 
CAPTURADOS NA BACIA DO RIO VERDE POR LOCAL NO PERÍODO DE MAIO/2016 
A ABRIL/2017. FONTE: O autor (2020).
Dentre os indivíduos amostrados, 436 espécimes pertencentes a 14 espécies foram 
selecionados para análises ecomorfológicas (TABELA 3.3).
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TABELA 3.3 - ESPÉCIES ICTÍICAS DA BACIA DO RIO VERDE CONSIDERADAS NAS ANÁLISES 
ECOMORFOLÓGICAS E SEUS RESPECTIVOS VALORES MÉDIO E DESVIO PADRÃO 
PARA AS VARIÁVEIS DE COMPRIMENTO E PESO CORPORAIS. HIERARQUIA 
TAXONÔMICA CONFORME BETANCUR-R et al. (2017) e FRICKE et al. (2020).





Astyanax aff. fasciatus (Cuvier, 1819) 9,43±I,24 I2,85±5,89
Astyanax paranae (Eigenmann, 1914) 9,48±I,8I I5,GI±7,88
Oligosarcus paranensis Menezes & Géry, 1983 I2,52±I,48 2I,82±6,87
Família Parodontidae
Apareiodon sp. I2,26±I,66 22,25±7,63
Família Erythrinidae
Hoplias cf. malabaricus (Bloch, 1794) 33,07±I0,07 499,5I±44G,I3
Ordem Siluriformes
Família Callichthyidae
Corydoras ehrhardti Steindachner, 1910 5,I9±0,97 2,75±I,33
Família Loricariidae
Hypostomus albopunctatus (Regan, 1908) I8,95±6,I2 76,89±56,69
Hypostomus ancistroides Ihering, 1911 I9,75±6,02 93,G2±64,69
Hypostomus strigaticeps (Regan, 1908) I9,I6±8,29 IG2,4G±I72,42
Hypostomus tietensis (Ihering, 1905) I5,53±4,08 44,28±33,I0
Neoplecostomus yapo Zawadzki, Pavanelli & Langeani, 2008 7,56±2,79 4,39±4,24
Família Heptapteridae
Rhamdia quelen (Quoy & Gaimard, 1824) 22,93±7,60 I34,65±I33,84
Ordem Cichliformes
Família Cichlidae
Geophagus brasiliensis (Quoy & Gaimard, 1824) I3,76±5,20 69,98±7I,34
Ordem Cyprinodontiformes
Família Poeciliidae
Phalloceros harpagos (fêmea) Lucinda, 2008 3,66±G,78 G,6I±G,48
Phalloceros harpagos (macho) Lucinda, 2008 2,64±G,38 0,20±0,09
FONTE: O autor (2020).
Modelos diferiram quanto ao coeficiente a  (TABELA 3.4), mas não quanto ao 
coeficiente b interespecífico, permitindo o escalonamento dos dados. Análise discriminante 
classificou corretamente as espécies (94,51%) e indicou adequabilidade dos atributos tomados.
TABELA 3.4 - RESULTADOS DA ANCOVA AVALIANDO VARIÂNCIA INTERESPECÍFICA EM 
RELAÇÃO AO MODELO DA RELAÇÃO PESO-COMPRIMENTO NAS ESPÉCIES 
ICTÍICAS DA BACIA DO RIO VERDE CONSIDERADAS NAS ANÁLISES 
EOMORFOLÓGICAS. GL = GRAUS DE LIBERDADE; SQ (AJ.) = SOMA DOS 
QUADRADOS AJUSTADOS; MQ (AJ.) = MÉDIA DOS QUADRADOS AJUSTADOS. 
VALORES EM NEGRITO INDICAM SIGNIFICÂNCIA ESTATÍSTICA.
Fonte GL SQ (Aj.) QM (Aj.) Valor de F Valor de p
Comprimento (Ln) I 263,90 263,90 26090,56 <0,0001
Espécie I4 8,05 0.58 56,82 <0,0001
Erro 3577 36, I8 0,0I
Falta de ajuste I59I I7,02 G,GI I,II <0,015
Erro puro I986 I9,I6 G,GI
Total 3592 I764,93
FONTE: O autor (2020).
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A PERMANOVA baseada em índices funcionais ecomorfológicos indicou diferenças 
significativas tanto na perspectiva interespecífica (F = 132,671; p  = 0,0001) quanto na espacial 
(F = 3,443; p  = 0,0035) e na interação Espécies:Locais (F = 2,251; p  = 0,0031, TABELA 3.5; 
FIGURA 3.4).
TABELA 3. 5 - RESULTADOS DA PERMANOVA EXAMINANDO DIFERENÇAS INTERESPECÍFICAS E 
ESPACIAIS NAS CONFIGURAÇÕES DE ÍNDICES FUNCIONAIS ECOMORFOLÓGICOS 
DA COMUNIDADE ICTÍCA DA BACIA DO RIO VERDE. GL: GRAUS DE LIBERDADE; 
SQ: SOMA DOS QUADRADOS; MQ: MÉDIA DOS QUADRADOS. R2 = VARIÂNCIA 
EXPLICADA PELO MODELO. VALORES EM NEGRITO INDICAM SIGNIFICÂNCIA 
ESTATÍSTICA.
Fonte GL SQ MQ Valor de F R2 Valor de p
Espécies 14 ii7 ,1 95 8,371 132,671 0,80294 0,0001
Locais 3 0,652 0,2i7 3,443 0,00447 0,0035
Espécies:Locais 22 3,i24 0,142 2,251 0,02141 0,0031
Resíduos 396 24,986 0,063 0,17119
Total 435 145,957 i
FONTE: O autor (2020).
4.5  1.4
FIGURA 3.4 - VARIAÇÃO INTERESPECÍFICA DOS ÍNDICES FUNCIONAIS ECOMORFOLÓGICOS 
CALCULADOS PARA A COMUNIDADE ICTÍICA DA BACIA DO RIO VERDE. 
BD = PROFUNDIDADE CORPORAL; Mpos = POSIÇÃO DA BOCA; Epos = POSIÇÃO DO 
OLHO; Esz = TAMANHO DO OLHO; rHL = COMPRIMENTO RELATIVO DA CABEÇA; 
rHH = ALTURA RELATIVA DA CABEÇA; PcP = POSIÇÃO DA NADADEIRA 
PEITORAL; rCpL = COMPRIMENTO RELATIVO DO PEDÚNCULO CAUDAL; 






























Os dois primeiros eixos da ACC sumarizaram 87,3% da inércia explicada. O eixo 1 
(53.0%) segregou as espécies conforme a posição vertical ocupada na coluna d’água 
(FIGURA 3.5). O eixo negativo reteve espécies com valores extremos de posição de nadadeira 
peitoral (PcP, escore canônico, e.c. -0,95) e de comprimento relativo do pedúnculo caudal 
(rCpL, e.c. - 0,92) (FIGURA 3.5A-B), incluindo N. yapo, Hypostomus spp., C. ehrhardti, 
R. quelen e Apareiodon sp., relacionadas a substratos complexos (SbstCmpx, e.c. - 0,27) e 
correnteza rápida (WatVel, e.c. - 0,22). O eixo positivo reteve espécies com valores elevados 
de posição da boca (Mpos, e.c. 2.84) e com elevados valores de tamanho do olho (Esz, 
e.c. 1.21), incluindo P. harpagos, A. aff. fasciatus, O. paranensis, A. paranae e 
H. cf. malabaricus, dependentes, em maior ou menor grau, de ambientes rasos (Depth, 
e.c. 0,29), bem oxigenados (O2, e.c. 0,23) e com margens estáveis (MrgStabl, e.c. 0,22).
O eixo 2 (34,3%) segregou as espécies principalmente em relação à altura do corpo, 
complementando e elucidando as informações pertinentes às posições ocupadas pelas diferentes 
espécies na coluna d’água, as quais foram destacadas no eixo 1. A profundidade corporal (BD, 
e.c. - 1,00), a altura relativa da cabeça (rHH, e.c. 1,04) e a posição da nadadeira peitoral (PcP, 
e.c. 3,10) foram as principais variáveis responsável pela retenção de espécies com corpo 
dorsoventralmente deprimido na metade negativa do eixo 2, incluindo N. yapo, Apareiodon sp., 
H. tietensis, H. ancistroides, H. albopunctatus, H. strigaticeps e C. ehrhardti (FIGURA 3.5A- 
B). Espécies com corpo alto e relativamente alto, incluindo P. harpagos, A. paranae, 
A. aff. fasciatus, O. paranensis, R. quelen, H. cf. malabaricus e G. brasiliensis foram 
agrupadas nas porções central e positiva do eixo 2. O eixo 2 revelou associação entre as 
variáveis relacionadas a complexidade de habitat e qualidade de água. A integridade da 
vegetação ripária (RipIntg, e.c. - 0,20) foi relacionada a margens estáveis (MrgStabl, 
e.c. - 0,20) e substratos complexos (SbstCmpx, e.c. - 0,16), influenciando a retenção de 
espécies bentônicas, tais como N. yapo, H. tietensis, H. ancistroides, H. albopunctatus, 
H. strigaticeps e C. ehrhardti, nectobentônicas, como Apareiodon sp., e nectônicas, como 
A. paranae, A. aff. fasciatus e O. paranensis, na metade negativa do eixo 2. Já o extremo 
positivo do eixo 2 relacionou as variáveis indicadoras de degradação da qualidade da água, 
como elevadas concentrações de cloretos dissolvidos (Cl, e.c. 0,20) e de nitrogênio amoniacal 
(AmnNit, e.c. 0,18), com a ocorrência de G. brasiliensis. Espécies capazes de explorar diversos 
tipos de hábitats, como P. harpagos, ocuparam tanto as porções negativa quanto positiva do 
espaço multivariado compreendido pelo eixo 2.
69
Espacialmente, variáveis relacionadas à integridade da vegetação ripária, estabilidade 
das margens, concentração de oxigênio e baixa profundidade foram relacionadas ao local 1 
(i.e.: cabeceira) (FIGURA 3.5C), o qual foi caracterizado pela ocorrência de A.paranae e 
P. harpagos. (FIGURA 3.5B). Variáveis de complexidade de substrato, integridade da 
vegetação ripária, estabilidade das margens e velocidade de correnteza foram relacionadas aos 
locais 2 (i.e.: trecho médio superior) e 3 (i.e.: trecho médio inferior), os quais suportaram uma 
ampla diversidade de espécies bentônicas, nectobentônicas e nectônicas. Variáveis relacionadas 
à degradação da qualidade da água, tais como elevadas concentrações de cloretos, nitrogênio 
amoniacal e sólidos totais em suspensão, foram relacionadas ao local 4 (i.e.: trecho de foz), 
Esse local também foi caracterizado pela degradação ambiental, ocupando o espaço 
multivariado oposta à direção dos vetores de complexidade de habitat e de integridade de 
vegetação ripária (FIGURA 3.5C). As semelhanças nas configurações subespaciais dos 
conjuntos de dados que compõem os locais 2, 3 e 4 indicam perda gradativa da complexidade 
de habitat e qualidade de água no sentido longitudinal do rio Verde, as quais culminaram na 
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FIGURA 3.5 - RESULTADOS DA ANÁLISE CANÔNICA BASEADA EM A) TRAÇOS FUNCIONAIS 
ECOMORFOLÓGICOS CONDICIONADOS ÀS VARIÁVEIS DE COMPLEXIDADE 
AMBIENTAL E DE QUALIDADE DA ÁGUA NAS PERSPECTIVAS 
B) INTERESPECÍFICA E C) ESPACIAL PARA AS ESPÉCIES ICTÍICAS DA BACIA DO 
RIO VERDE CONSIDERADAS NAS ANÁLISES ECOMORFOLÓGICAS. D) APRESENTA 
OS SUBESPAÇOS MULTIVARIADOS OCUPADOS POR CADA ESPÉCIE EM RELAÇÃO 
À PERSPECTIVA ESPACIAL. Ast.fas = Astyanax aff. fasciatus; Ast.par = A. paranae; 
Apa.sp = Apareiodon sp.; Cor.ehr = Corydoras ehrhardti; Geo.bra = Geophagus brasiliensis; 
Hop.mal = Hoplias aff. malabaricus; Hyp.alb = Hypostomus albopunctatus; 
Hyp.anc = H. ancistroides; Hyp.str = H. strigaticeps; Hyp.tie = H. tietensis;
Neo.yap = Neoplecostomus yapo; Oli.par = Oligosarcus paranensis; Pha.harF = Phalloceros 
harpagos fêmea; Pha.harM  = P. harpagos macho; Rha.que = Rhamdia quelen. Legendas das 
variáveis ambientais estão citadas na Tabela 3.2. FONTE: O autor (2020).
3.4. Discussão
Análises ecomorfológicas em peixes fornecem importantes informações sobre (i) 
requerimentos individuais e populacionais em relação aos hábitats, (ii) estruturação das 
comunidades, (iii) interações ecológicas e (iv) influências antrópicas sobre os ambientes 
aquáticos (WAINWIRHT, 1991; PIET, 1998; WAINWIRHT et al., 2002; WILLIS et al., 2005; 
PYRON et al., 2007; COLBORNE et al., 2013; SOUZA et al., 2014; WELKER e 
SCARNECCHIA, 2018). No presente estudo, a utilização de dados ecomorfológicos em 
abordagem multivariada permitiu identificar requerimentos interespecíficos de hábitats na
71
comunidade da bacia do rio Verde, onde as características ecomorfológicas que mais se 
destacaram foram aquelas relacionadas à posição ocupada pela espécie na coluna d’água e sua 
habilidade natatória. Essas análises também identificaram padrões espaciais na estruturação da 
comunidade da BRV e forneceram importantes informações sobre a influência de atividades 
antrópicas sobre comunidades ictíicas.
A grande diversidade ictíica Neotropical e sua enorme plasticidade fenotípica advém da 
grande diversidade de hábitats e fontes alimentares disponíveis (KEENLEYSIDE, 1979; 
LOWE-MCCONNELL, 1987; ABELHA et al., 2001; HENDRY, 2016). As comunidades de 
água doce experienciaram uma conturbada história paleogeomorfológica envolvendo 
dinâmicas tectônicas, alterações do nível do mar e eventos de captura de cabeceiras, 
responsáveis por múltiplos episódios de mistura de comunidades e seleção de espécies 
(HUBERT e RENNO, 2006; ALBERT et al., 2011; REIS et al., 2016). As comunidades ictíicas 
da BRV refletem essa história, com espécies em processo de especiação, como A. paranae 
(VICARI et al., 2006; VICARI et al., 2008), e espécies endêmicas ainda não-descritas do alto 
rio Paranapanema, como Apareiodon sp. e Trichomycterus sp., influenciadas por eventos de 
captura de cabeceiras (BELLAFRONTE et al., 2009; BELLAFRONTE et al., 2013; 
OLIVEIRA et al., 2016), além de exibir espécies migradoras, como A. aff. fasciatus, atestando 
conectividade longitudinal entre o rio Verde e outros rios da EARP, como o Pitangui e Tibagi 
(SHIBATTA et al., 2007; GEALH e SILVEIRA, 2014).
A avaliação das configurações funcionais das espécies ictíicas revela requerimentos 
ecomorfológicos e suas relações com aspectos filogenéticos (BOCK, 1990; WAINWIRHT, 
1991; BOCK, 1994; MOTTA et al., 1995; VIOLLE et al., 2007). Os Characiformes 
A. aff. fasciatus, A. paranae, H. cf. malabaricus e O. paranensis formaram um grupo no 
extremo positivo do eixo 1 da ACC, o qual foi caracterizado por elevados valores de posição 
da boca e tamanho do olho, valores variando de intermediário a baixo para posição do olho e 
valores baixos para profundidade corporal. Estas são características comuns a espécies que 
habitam a coluna d’água e superfície dos corpos d’água e que se orientam visualmente para a 
execução de suas estratégias alimentares e antipredadores (GATZ, 1979; ALBOUY et al.,
2011), tais como A. aff. fasciatus, A. paranae, H. cf. malabaricus e O. paranensis 
(FERREIRA, 2007; MAZZONI et al., 2010; OLIVEIRA et al. 2010; PORTELLA et al., 2017; 
BALDASSO et al., 2019). A boca em posição terminal permite a essas espécies a captura de 
recursos alimentares de tamanhos variados, sejam aquáticos ou terrestres, desde a superfície até 
o fundo do rio (FERREIRA, 2007; MAZZONI et al., 2010; FERREIRA et al., 2012). Essas
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espécies dependem de vegetação ripária marginal preservada enquanto locais de abrigo e fonte 
de recursos alimentares sendo (BENNEMANN et al., 2005; FERREIRA, 2007; SHIBATTA et 
al., 2007; FERREIRA et al., 2012).
Espécies capazes de responder a altas demandas natatórias foram agrupadas no eixo 
oposto da AAC. Nele, os Siluriformes N. yapo, H. tietensis, H. ancistroides, H. albopunctatus 
e H. strigaticeps, C. ehrhardti e R. quelen, e o Parodontidae Apareiodon sp. formaram um 
grupo caracterizado por elevados valores de posição do olho e comprimento relativo do 
pedúnculo caudal, e valores variando de intermediário a baixo para profundidade do corpo, 
posição da boca e tamanho do olho. Estas são características morfológicas comuns a espécies 
que exploram hábitats bentônicos e de correntezas rápidas (GATZ, 1979; DUMAY et al., 2004; 
FISHER e HOGAN, 2007; ALBOUY et al., 2011). De fato, espécies de Loricariidae e 
Parodontidae usualmente habitam hábitats de substrato rochoso e de águas rápidas, nos quais 
um corpo alongado e dorsoventralmente deprimido favorece a exploração de espaços estreitos 
entre rochas e diminui o arrasto frente à força da correnteza, melhorando a hidrodinâmica do 
animal (CASATTI et al., 2006). Bocas subterminal e ventral permitem a exploração de recursos 
alimentares diretamente associados aos substratos, tais como formas larvais e juvenis de insetos 
aquáticos e perifíton, os quais são removidos por meio de raspagem com o auxílio de dentes 
semelhantes a espátulas (DELARIVA e AGOSTINHO, 2001; CASATTI et al., 2006). Além 
disso, essas espécies utilizam suas nadadeiras peitorais e estruturas adesivas (ex.: discos bucais 
nos Loricariidae, GERSTNER, 2007) para se fixarem ao substrato e manterem suas posições 
em ambientes de águas caudalosas a baixo custo energético (DELARIVA e AGOSTINHO, 
2001; CASATTI et al., 2006; OLIVEIRA et al., 2010; ROA-FUENTES et al., 2015). Quando 
da necessidade de mudança de posição no substrato, seja para captura de alimento, seja para 
fuga frente a predadores, o longo pedúnculo caudal fornece força propulsora explosiva e 
manobrabilidade a partir de posições de repouso (GATZ, 1979; FISHER e HOGAN, 2007). O 
tamanho do olho avantajado de Apareiodon sp. quando comparado aquele dos Loricariidae está 
relacionado ao seu modo de detecção de presas. Apareiodon sp. tem hábito diurno e se orienta 
visualmente na busca por recursos alimentares (SAZIMA, 1980), enquanto os Loricariidae são 
noturnos e fazem uso de sinais químicos sendo, portanto, pouco dependentes do sentido da 
visão (CELESTINO et al., 2017). De maneira geral, tanto Loricariidae quanto Parodontidae são 
altamente dependentes de ambientes com substratos complexos e tendem a desaparecer 
rapidamente em resposta a eventos de assoreamento do leito do rio por degradação da vegetação
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ripária e erosão dos solos das paisagens terrestres circundantes (CASATTI et al., 2012; ZENI 
e CASATTI, 2014; RIBEIRO et al., 2016).
Apesar das generalizações acima discutidas que agruparam as espécies de Siluriformes, 
o Callichthyidae C. ehrhardti e o Heptapteridae R. quelen exibiram algumas particularidades 
em suas configurações ecomorfológicas que os afastaram dos subespaços multivariados 
ocupados pelos Loricariidae. Corydoras ehrhardti exibiu valores de profundidade corporal e 
altura e comprimento relativos do pedúnculo caudal menores do que aqueles exibidos pelos 
demais Siluriformes, além de exibir valores de tamanho do olho maiores, indicando corpo mais 
alto, menor habilidade natatória em ambientes de águas rápidas e maior acuidade visual. Com 
efeito, C. ehrhardti é reconhecidamente associado a ambientes bentônicos e, dadas suas 
características morfológicas, tem preferência por hábitats de substratos sedimentares/arenosos 
e de águas mansas (NIJSSEN, 1970; SAZIMA, 1986; ARANHA et al., 1993; FERREIRA, 
2007). A espécie tem hábito diurno a crepuscular, e a busca por alimento se dá de forma visual, 
sendo auxiliada por barbilhões sensitivos pareados que guarnecem a boca (NIJSSEN, 1970; 
GATZ, 1979; FOX, 1999; KIRCHEIM e GOULART, 2010) e possibilitam uma dieta focada 
em recursos de origem animal altamente energéticos, tais como larvas e juvenis de insetos 
aquáticos (SAZIMA, 1986; ARANHA et al., 1993; FERREIRA, 2007). O Heptapteridae 
R. quelen também apresentou olhos maiores do que aqueles dos demais Siluriformes, bem como 
corpo mais alto. Tal como C. ehrhardti, R. quelen também possui barbilhões sensitivos 
pareados guarnecendo a boca e suas estratégias alimentares são focadas em recursos alimentares 
altamente energéticos, sejam eles de origem aquática ou terrestre (FERREIRA, 2007; NEVES 
et al., 2015). Porém, diferentemente de C. ehrhardti, R  quelen exibiu valores elevados para 
altura e comprimento relativos do pedúnculo caudal e altura e comprimento relativos da  
cabeça. Essas características são comuns a predador de topo, provendo força propulsora e 
habilidade natatória na perseguição a presas (GATZ, 1979; BOYLE e HORN, 2006), 
principalmente em ataques por tocaia, característicos da espécie (NEVES et al., 2015), além de 
assegurar grande volume orobranquial e capacidade de sucção, empregadas na captura das 
presas (GATZ, 1979; FISHER e HOGAN, 2007). Tais características também foram 
observadas em outro predador de topo amostrado na BRV, H. cf. malabaricus. Embora essas 
espécies tenham ocupado diferentes subespaços multivariados ao longo do eixo 1 da ACC, 
como resultado de diferenças filogenéticas expressas em suas configurações morfológicas, 
ambas as espécies ocuparam o mesmo plano multivariado em relação ao eixo 2, indicando 
convergência ecomorfológica na exploração de hábitats similares (CASATTI et al., 2006).
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O Cichliforme G. brasiliensis foi caracterizado por elevados valores de posição do olho, 
posição da nadadeira peitoral e altura e comprimento relativos da cabeça, e baixos valores de 
profundidade corporal. Tais características indicam que espécie ocupa a coluna d’água, tem 
corpo alto e grande habilidade de manobra (GATZ, 1979; BOYLE e HORN, 2006; FISHER e 
HOGAN, 2007; ALBOUY et al., 2011). Com efeito, G. brasiliensis explora diversos hábitats, 
explorando desde o substrato até a coluna d’água, e utiliza de movimentos das nadadeiras 
peitorais para compensar os pulsos de água que libera pela boca e pelas brânquias durante o 
processo de seleção do alimento capturado na cavidade orobranquial, mantendo assim uma 
posição estática na coluna d’água (SABINO e CASTRO, 1990; SANTOS et al., 2011). A 
espécie pode mudar seus comportamentos alimentares em resposta à ontogenia, características 
ambientais e disponibilidade de presas, alternando entre estratégias visualmente orientadas e 
filtragem por bombeamento bucal (LAZZARO, 1991), sendo considerada tolerante a alterações 
ambientais produzidas por atividades antrópicas (CASATTI et al., 2012; FURLAN et al., 2013; 
SOUZA et al., 2019).
O Cyprinodontiforme P. harpagos também é considerado tolerante às alterações 
ambientais de origem antrópicas (MONACO et al., 2014). Essa espécie apresentou elevados 
valores de posição da boca, profundidade corporal, tamanho do olho, posição da nadadeira 
peitoral, e altura e comprimentos relativos do pedúnculo caudal em contrapartida a baixos 
valores de posição do olho e altura e comprimentos relativos da cabeça. Essa configuração 
morfológica indica que a espécie explora a coluna d’água, usando da orientação visual e de 
grande capacidade de manobra para a busca e captura de presas, bem como para a fuga de 
predadores (GATZ, 1979: BOYLE e HORN, 2006; FISHER e HOGAN, 2007; ALBOUY et 
al., 2011). De fato, P. harpagos comumente habita corpos d’água rasos, ocupando as áreas 
marginais e superficiais associadas ou não com vegetação ripária (MAZZONI et al., 2010; 
SCHNEIDER et al., 2011). Sua boca em posição superior permite a exploração de recursos 
alimentares carreados pela correnteza, com destaque para itens alimentares aquáticos de 
tamanho diminuto, tais como fases larvais e juvenis de insetos (UIEDA e PINTO, 2011; 
NEVES et al., 2015). Além disso, o subespaço multivariado ocupado por P. harpagos na ACC, 
ocupando os quatro quadrantes do gráfico, com tendência àquele positivo do eixo 1, indicaram 
que a espécie é capaz de explorar os diversos hábitats. De fato, a espécie ocorreu em todas as 
áreas amostradas na BRV.
Quando se condiciona a matriz de índices funcionais de uma comunidade ictíica à matriz 
de dados ambientais (ex.: qualidade de água e complexidade de habitat) em análises
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multivariadas, é possível compreender a estruturação dessa comunidade frente aos padrões de 
qualidade ambiental e atividades humanas locais (RIBEIRO et al., 2016). Na comunidade 
ictíica da BRV, todos os Characiformes e Loricariidae foram associados a ambientes com 
margens estáveis, vegetação ripária íntegra e complexidade (i.e.: heterogeneidade) de habitat. 
Espacialmente, essas espécies se concentraram principalmente ao longo da cabeceira e dos 
trechos médios superior e inferior. A cabeceira está incluída no perímetro de duas unidades de 
conservação e apresentou os melhores parâmetros de estabilidade de margens e integridade de 
vegetação ripária. No Brasil, a preservação desses ambientes é diretamente relacionada à 
presença de unidades de conservação (ALVES et al., 2019; AZEVEDO-SANTOS et al., 2019). 
Na cabeceira da BRV  foram amostradas apenas A. paranae, H. cf. malabaricus, G. brasiliensis, 
R. quelen e P. harpagos, pois esta não possui conectividade com os trechos a jusante. A 
presença de uma cachoeira com cerca de 10 metros de altura impede deslocamentos 
ascendentes.
Os trechos médios foram aqueles que apresentaram os maiores valores para 
complexidade de habitat e, além das espécies acima citadas, concentraram também todas as 
demais espécies de Parodontidae, Loricariidae e Callichthyidae. Ambientes aquáticos 
heterogêneos podem suportar comunidades complexas de perifíton (BAATTRUP-PEDERSEN 
e RIIS, 1999) e macroinvertebrados (COBB et al., 1992) e, consequentemente, de peixes 
(CASATTI et al., 2012; RIBEIRO et al., 2016). No entanto, a estruturação das comunidades 
dos trechos médio inferior e foz da BRV  sofreram alterações negativas relacionadas ao 
assoreamento do leito do rio, diminuição da vegetação ripária marginal e da qualidade de água.
Atividades antrópicas indiscriminadas sobre os ambientes aquáticos e as paisagens 
terrestres circundantes têm enorme potencial para afetar negativamente a qualidade ambiental 
e a biota silvestre (MISERENDINO et al., 2011). Na BRV, atividades agrícolas intensivas e 
semi-intensivas fazendo uso indiscriminado de agroquímicos e associadas à degradação da 
vegetação ripária e práticas inadequadas de manejo dos solos são comuns aos trechos de 
cabeceira e médio superior (ROCHA e WEIRICH NETO, 2010). Somam-se a essas atividades 
o zoneamento urbano e os despejos de efluentes tratados e não-tratados de esgoto e de lixo 
doméstico ao longo dos trechos médio inferior e foz da BRV  (SEQUINEL et al., 2011; 
SILVEIRA et al., 2018). Esse conjunto de agressões tem enorme potencial para a 
desestabilização e erosão de solos e margens, afetando as dinâmicas de transporte de sedimentos 
nos corpos d’água (CHAPMAN et al., 2014; TIECHER et al., 2017), principalmente em áreas 
com solos arenosos, tais como aqueles da BRV  (MELO et al., 2010). O aumento das
76
concentrações de sólidos totais em suspensão na água acarretam a escarificação do perifíton e 
dos tegumentos de diferentes fases de vida de macroinvertebrados e peixes, bem como provoca 
o soterramento de elementos ambientais estruturais e organismos, e consequente 
homogeneização ambiental e biótica (RYAN, 1991; CCME, 2002; ZENI e CASATTI, 2014). 
Além disso, o despejo de esgoto doméstico não-tratado e de águas pluviais oriundas de áreas 
urbanas afeta severamente a qualidade da água dos ambientes dulcícolas. O aporte de tais 
efluentes contribui para o enriquecimento e eutrofização dos corpos d’água (CCME, 2002; 
ELSER et al., 2007; CHAPMAN et al., 2014) e expõe a biota a variados poluentes, tais como 
organoclorados, hidrocarbonetos e metais (JARTUN et al., 2008; HOES et al., 2009). Esse 
cenário tem potenciais efeitos subletais e letais para a biota aquática, com consequências 
severas sobre o desenvolvimento embriológico, as taxas de crescimento e os comportamentos 
alimentar e reprodutivo (RYAN, 1991; CCME, 1999; BRAUN et al., 2006; USEPA, 2013).
Conforme os resultados da ACC, a diminuição da complexidade do substrato do rio foi 
o principal responsável pela supressão de espécies ictíicas no trecho médio inferior, onde houve 
diminuição da ocorrência de Parodontidae em detrimento de Callichthyidae, grupo melhor 
adaptado a ambientes de substrato arenoso (NIJSSEN, 1970; SAZIMA, 1986; ARANHA et al., 
1993). Além disso, espécies como O. paranensis e N. yapo, cujas demandas ecomorfológicas 
estão associadas a áreas com integridade ripária e heterogeneidade ambiental (SHIBATTA et 
al., 2007; ROA-FUENTES et al., 2015), desapareceram do trecho médio inferior. A supressão 
de espécies foi ainda maior na foz da BRV, onde Parodontidae, Callichthyidae e maioria das 
espécies de Loricariidae desapareceram. Apenas espécies generalistas e consideradas tolerantes 
à degradação ambiental ocorreram com abundância substancial nessa área, incluindo 
A. aff. fasciatus, G. brasiliensis e P. harpagos (SCHULZ et al., 2001; SILVA et al., 2013; 
MONACO et al., 2014). Essas alterações na estruturação da comunidade do trecho de foz da 
BRV  constituem respostas biológicas à diminuição da qualidade de água e de complexidade 
ambiental na área, e atestam que a biota desses locais está exposta a um elevado e severo risco 
ecológico associado à degradação ambiental (MISERENDINO et al., 2011; CASATTI et al., 
2012; PARKS et al., 2014).
3.5. Conclusão
A análise morfológica da comunidade ictíica da bacia do rio Verde revelou os 
requerimentos ecológicos de cada espécie e permitiu compreender a distribuição longitudinal 
dessas espécies frente às características ambientais de cada área amostral. As variáveis
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ecomorfológicas mais importantes foram aquelas relacionadas a posição ocupada pelas espécies 
na coluna d’água e suas habilidades natatórias. Formaram um grupo ecomorfológico distinto as 
espécies Astyanax aff.fasciatus, A.paranae, Hoplias cf. malabaricus e Oligosarcus 
paranensis, essencialmente Characiformes que ocupam a coluna d’água. Com exceção de 
A. aff. fasciatus, todas essas espécies apresentaram requerimentos relacionados a ambientes 
rasos, com margens estáveis e vegetação ripária íntegra. Loricariidae, Callichthyidae, 
Heptapteridae e Parodontidae compuseram um outro grupo, apresentando requerimentos 
ecomorfológicos relacionados a ambientes bentônicos de diferentes graus de complexidade 
estrutural. Loricariidae e Parodontidae apresentaram maiores exigências quanto a 
heterogeneidade e integridade ambientais, enquanto Callichthyidae foi mais tolerante a 
ambientes assoreados. Cichliformes e Cyprinodontiformes ocorreram desde a cabeceira até a 
foz do rio Verde, apresentando baixa especificidade de hábitat aliado à tolerância à degradação 
da qualidade de água e da complexidade de habitat.
O conjunto de resultados aqui apresentados evidenciou que a BRV  está estruturada em 
um gradiente longitudinal de perda de qualidade ambiental e que as comunidades ictíicas que 
ocorrem ao longo dela são fortemente impactadas por esse gradiente, sofrendo, inclusive, 
supressão local de espécies devido a alterações na qualidade de água e complexidade ambiental. 
Nesse sentido, a utilização de técnicas multivariadas, tais como teste de hipóteses e de 
ordenação restritiva (i.e.: análise de correspondência canônica) em uma abordagem integrativa 
proveu resultados robustos e diretivos sobre os fatores biológicos, ecológicos e ambientais que 
influenciam a estruturação dessas comunidades. Tais análises foram capazes de relacionar os 
atributos ecomorfológicos interespecíficos a demandas biológicas dos distintos táxons aos 
aspectos de qualidade de água, complexidade de habitat e padrões de atividades antrópicas 
locais. Além disso, essas análises revelam que há uma perda de espécies ao longo do gradiente 
longitudinal da BRV  associado à degradação da qualidade d’água. Este é um contexto 
extremamente preocupante, pois a BRV  possui espécies endêmicas ainda não-descritas 
(Apareiodon sp. e Trichomycterus sp.), as quais estão sujeitas à extinção local caso a 
intensidade das agressões ambientais identificadas na BRV  aumente.
Compreendendo que as atividades humanas desenvolvidas na BRV  são comuns a toda a 
ecorregião do alto rio Paraná (EARP), os resultados apresentados neste trabalho fornecem 
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4. ECOLOGIA TRÓFICA DA COMUNIDADE ICTÍICA DE UMA MICROBACIA 
NEOTROPICAL
4.1. Introdução
Estudos sobre a ecologia trófica de peixes dependem de avaliações tróficas detalhadas 
para a compreensão dos processos regulatórios que estruturam e modulam as populações, 
comunidades e ecossistemas (SILVEIRA et al., 2020a). Por fornecerem informações sobre as 
fontes alimentares exploradas pelos consumidores (i.e.: sua ocorrência, abundância e 
peso/volume), avaliações tróficas podem revelar relações intra e interespecíficas entre 
consumidores e presas (ex.: interações predador-presa, variações ontogenéticas, partição de 
recursos e competição) (HAHN et al., 2000; DELARIVA e AGOSTINHO, 2001; 
CARRASSÓN e CARTES, 2002; MISE et al., 2013; RAUTENBERG et al., não publicado), 
bem como sobre as respostas dos predadores às necessidades nutricionais, limitações 
ecomorfológicas e fatores de aprendizagem (GATZ, 1979; WERNER et al., 1983; WOOTTON, 
1998; ZAVALA-CAMIN, 1996; YDENBERG e HURD, 1998; ABELHA et al., 2001; 
FRASER e HUNTINGFORD, 2010). Além disso, a dieta dos predadores pode fornecer 
importantes informações sobre a diversidade e a disponibilidade de presas nos ambientes 
aquáticos (MARONEZE et al., 2011; WORISCHKA et al., 2015), embasando avaliações sobre 
os efeitos de atividades humanas sobre a ecologia trófica de peixes e sobre a saúde dos 
ambientes aquáticos e terrestres (MISERENDINO et al., 2011; HOWE et al., 2014; ZENI e 
CASATTI, 2014; FANELLI et al., 2016).
A região Neotropical possui cerca de 9.000 espécies de peixes de água doce (REIS et 
al., 2016). Essa ictiofauna apresenta alta plasticidade trófica como resposta às dinâmicas 
paleogeomorfológicas e padrões espaço-temporais experienciadas na região, bem como às 
relações intra e interespecíficas e às atividades humanas desenvolvidas nos ambientes aquáticos 
e nas paisagens terrestres de entorno (LOWE-MCCONNELL, 1987; ESTEVES e ARANHA, 
1999; HAHN et al., 2000; ABELHA et al., 2001; UIEDA e PINTO, 2011; FERREIRA et al., 
2012; LOBÓN-CERVIÁ et al., 2016). Essa plasticidade constitui uma importante estratégia 
para reduzir a competição intra e interespecífica que favorece a partição de recursos mesmo 
entre espécies com requerimentos ecológicos altamente similares (ex.: características 
ecomorfológicas, hábitos alimentares; BENNEMANN et al., 2005; MISE et al., 2013; 
PORTELLA et al., 2017; BALDASSO et al., 2019).
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Localizada no sudeste da região Neotropical, a ecorregião do alto rio Paraná (EARP) 
(ABELL et al., 2008) possui mais de 300 espécies, muitas delas endêmicas, representando uma 
das mais diversificadas ictiofaunas do Brasil (LANGEANI et al., 2007; ALBERT et al., 2011). 
A EARP também é a área mais densamente povoada e a mais importante para agricultura, 
pecuária e indústria do território brasileiro (AGOSTINHO et al., 2007; REIS et al., 2016). A 
bacia do rio Verde (BRV) é um tributário de terceira ordem da EARP representativo do contexto 
ecológico e econômico da ecorregião, constituindo assim um bom modelo para a compreensão 
da ecologia trófica de peixes frente a atividades antrópicas.
A BRV  está parcialmente incluída no perímetro de duas importantes unidades de 
conservação brasileiras, a Área de proteção Ambiental da Escarpa Devoniana (APAED) e o 
Parque Nacional dos Campos Gerais (PNCG), caracterizados pela geomorfologia única da 
região (MELO et al., 2007; MELO et al., 2010; GUIMARÃES et al., 2014). Sua biodiversidade 
é rica, detendo muitas espécies endêmica de flora (MORO e CARMO, 2007) e fauna 
(BELLAFRONTE et al., 2013; OLIVEIRA et al., 2016; PEREIRA et al., 2018; SILVEIRA et 
al., 2018). Além disso, a região desempenha importante papel sociocultural devido a suas belas 
paisagens e balneários naturais (MELO et al., 2007; MARTINS et al., 2015). Apesar disso, a 
BRV  é explorada em diversas atividades humanas, incluindo agricultura, pecuária e zoneamento 
urbano (ROCHA e WEIRICH NETO, 2010), as quais têm alterado as paisagens terrestres de 
entorno e lançado efluentes tratados e não tratados, de origem agrícola e urbana nas águas do 
rio Verde (SILVEIRA et al., 2018). A BRV  possui diversos habitats aquáticos com diferentes 
graus de qualidade de água e de complexidade ambiental, gradualmente variando de bem 
preservada, no trecho de cabeceira, a degradada, na foz do rio (SEQUINEL et al., 2011; 
SILVEIRA et al., 2018).
Estudos prévios desenvolvidos na BRV  avaliaram o efeito dessas atividades humanas 
sobre a diversidade e abundância das comunidades de algas (MORO e FERREIRA, 2010), 
macroinvertebrados (BATISTA et al., 2010) e peixes (SILVEIRA et al., 2018Entendendo que 
as avaliações tróficas constituem informações básicas para a compreensão das dinâmicas dos 
ecossistemas aquáticos e que as atividades humanas têm potencial para afetar os ambientes 
aquáticos e sua biota. Dessa forma, este estudo objetivou (i) caracterizar as dietas e os hábitos 
alimentares da comunidade de peixes do rio Verde, analisando flutuações na dieta nas 
perspectivas (ii) interespecífica, (iii) espacial e (iv) temporal, e (v) suas relações com as 
características ambientais locais. Foram aplicadas técnicas multivariadas sobre os dados de 
dieta amostrados objetivando identificar e classificar perfis alimentares de acordo com
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variações no consumo relativo de diferentes itens presa. Essa classificação permitiu 
compreender os complexos comportamentos alimentares das espécies de peixes do rio Verde.
3.2. M aterial e Métodos
4.2.1. Área de estudo
Um desenho amostral agrupado (JOHNSON e NIELSEN, 1989 apud BICUDO e 
BICUDO, 2004) foi aplicado devido às diferentes características geomorfológicas e padrões de 
atividades humanas desenvolvidas ao longo da BRV. Tais características foram contempladas 
em quatro áreas amostrais (FIGURA 4.1), conforme descrito em Silveira et al. (2018). O rio 
Verde é um copo d’água de terceira ordem, a despeito de variações hierárquicas ao longo do 
gradiente longitudinal cabeceira-foz.
FIGURA 4.1 - BACIA DO RIO VERDE E ÁREAS AMOSTRAIS (1-4). A) AMÉRICA DO SUL E 
ECORREGIÃO DO ALTO RIO PARANÁ (EARP; EM PRETO); B) EARP E BACIA DO RIO 
TIBAGI (BRT; EM PRETO); C) BRT  E BACIA DO RIO PITANGUI (BRP; EM PRETO); 
D) BRP E BACIA DO RIO VERDE (EM PRETO); E) HIDROGRAFIA; F) ÁREA DE 
PROTEÇÃO AMBIENTAL DA ESCARPA DEVONIANA; G) PARQUE NACIONAL DOS 
CAMPOS GERAIS; H) DIREÇÃO DO FLUXO DE ÁGUA. FONTE: Modificado de 
SILVEIRA et al. (2018).
Nos locais 1 (cabeceira, 25°06'19.67"S 50°01'23.21"W) e 2 (trecho médio superior, 
25°04'46.29"S 50°04'56.53"W), os solos das margens do rio são rasos, favorecendo a presença 
de vegetação ripária do tipo estepe associada a afloramentos rochosos e depressões úmidas 
(MORO e CARMO, 2007). A cabeceira compreende um trecho lêntico, de substrato arenoso e 
vegetação ripária bem preservada. À jusante dessa área há uma série de corredeiras e pequenas 
cascatas, além de uma pequena represa (cerca de 2 metros de altura) e uma alta cascada (cerca
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de 10 metros de altura). No trecho médio superior, o fundo do rio é complexo, apresentando 
afloramentos rochosos, pequenas cascatas, corredeiras e poços. A vegetação ripária é 
relativamente preservada. Em ambas as áreas, as paisagens terrestres de entorno são exploradas 
em atividades agrícolas e pecuárias (ROCHA e WEIRICH NETO, 2010).
Nos locais 3 (trecho médio inferior, 25°03'26.11"S 50°07'25.06"W) e 4 (foz do rio, 
25°02'28.85"S 50°07'35.59"W), os solos das margens são profundos, suportando a presença de 
vegetação ripária composta por Floresta Ombrófila Mista (MORO e CARMO, 2007). À 
montante do local 3, há áreas agrícolas próximas ao rio, além de extensas áreas em declive 
ocupadas por zoneamentos urbanos. No trecho médio inferior, embora o fundo do rio seja 
complexo, este apresenta sinais de avançado estágio de assoreamento, exibindo grandes 
volumes de areia. Entre os locais 3 e 4, o rio recebe aportes dos arroios Pilão de Pedra e Lajeado 
Grande, os quais são circunvizinhados por extensas áreas residenciais, as quais lançam no rio 
esgoto não-tratado e lixo (SEQUINEL et al., 2011). Ainda entre os locais 3 e 4, o rio Verde 
recebe os efluentes da unidade municipal de tratamento de esgoto urbano (Companhia de 
Saneamento do Paraná -  SANEPAR) do município de Ponta Grosa-Pr. Na foz do rio, o leito é 
assoreado por grandes volumes de areia e lodo (matéria orgânica), as margens apresentam 
avançados sinais de erosão e a vegetação ripária é degradada.
4.2.2. Coleta de dados
Amostragens mensais foram realizadas de maio de 2016 a junho de 2017 nas quatro 
áreas amostrais estabelecidas (licença do Instituto Chico Mendes de Conservação da 
Biodiversidade, n. 40.132-2 e n. 51.797-1; Certificado do Comitê de Ética no Uso de Animais 
da Universidade Federal do Paraná -  Setor Palotina, n. 38/2015), conforme descrito em Silveira 
et al. (2018). Em cada coleta foram desenvolvidas 24 horas de esforço amostral utilizando redes 
de emalhe (1,2; 1,5; 2; 3; 4; 5; 6; 7 e 8 cm entrenós), linha e anzol, tarrafas e puçás. Os espécimes 
capturados foram sacrificados (250 mg/L de benzocaína), medidos (comprimento total, CT, 
0,01 cm), pesados (peso total, PT, 0,01 g) e eviscerados. Os estômagos foram removidos e 
conservados em formalina 4%. Posteriormente, o conteúdo dos estômagos foi analisado sob 
estereomicroscópio e microscópio ótico. Itens presa consumidos foram identificados até o 
menor nível taxonômico possível (BICUDO e BICUDO, 1970; DOMÍNGUEZ e 
FERNÁNDEZ, 2009; RAFAEL et al., 2012; HAMADA et al., 2014) e posteriormente 
agrupados em categorias alimentares. Dados de Phalloceros harpagos não foram utilizados
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devido a danos na cavidade celomática ocorridos durante os processos de captura e transporte 
dos espécimes ao laboratório.
4.2.3. Análise de dados
Análises dos dados de alimentação geralmente são baseadas em ocorrência e/ou 
quantidade (i.e.: contagem) e/ou peso/volume de itens presa consumidos (veja importantes 
revisões em HYNES, 1950; HYSLOP, 1980; SILVEIRA et al., 2020a). A escolha entre essas 
diferentes abordagens deve considerar (i) características biológicas e ecológicas das presas, 
(ii) hábitos alimentares dos consumidores e (iii) os objetivos do estudo (HYSLOP, 1980; 
SILVEIRA et al., 2020a). Estudos baseados em modelagem (AHLBECK et al., 2012) e 
investigações empíricas (BAKER et al., 2014; BUCKLAND et al., 2017) concluíram que a 
frequência de ocorrência (%Oj ) é o melhor método para quantificação da dieta em estudos 
envolvendo comunidades de peixes. A %Of j  evita os vieses intrinsicamente relacionados com 
as outras abordagens, como a (i) impossibilidade de separar corretamente os itens presa 
microscópicos, abundantes, fragmentados, que ocorrem em unidades não discretas e/ou que 
estão embebidos em muco, além de (ii) evitar subestimativas relacionadas a perdas de massa 
resultantes da digestibilidade dos itens presa ingeridos (BAKER et al., 2014; BUCKLAND et 
al., 2017).
A análise da dieta foi desenvolvida para as espécies de peixes que somaram mais de 
cinco estômagos com alimento identificável. Iscas de espinhéis e anzóis identificados nos 
estômagos foram desconsideradas. A descrição da dieta da comunidade de peixes da BRV  foi 
baseada na %Of  das categorias alimentares consumidas. A %Of  representa a porcentagem entre 
o número total de estômagos pertencentes a espécie de peixe j  no qual a categoria alimentar f  
ocorreu (Sffj) e o número total de estômagos com alimento avaliados para essa espécie de peixe 
(Sf) (SILVEIRA et al., 2020a):
Sf f i%Ot =  J±L  • 100
JJj
A %Of  foi calculada por espécie, local e mês objetivando avaliar tendências alimentares 
interespecíficas, espaciais e temporais. Esse cálculo produziu 97 unidades caracterizadas por 
30 categorias alimentares. Para se estabelecer as perspectivas a serem analisadas, essa matriz 
de dados foi transformada (arco seno; LEGENDRE e LEGENDRE, 2012) e submetida à análise 
de variância permutacional multivariada (PERMANOVA) com três fatores (distância 
euclidiana; espécies vs. áreas amostrais vs. meses; 9.999 permutações; ANDERSON, 2001; 
2014).
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As tendências alimentares (TA) de cada espécie foram identificados por meio de 
análises sequenciais envolvendo uma análise de correspondência (AC; GREENACRE, 1993) e 
uma análise de agrupamento hierárquico (AAH). A AC utilizou os dados de %Of (97 unidades 
amostrais x 30 categorias alimentares) para produzir dez componentes principais (CPs) que 
juntos sumarizaram 70% da inércia total. Esses CPs foram utilizados como dados fatoriais 
estruturais na construção de uma AAH baseada em distância euclidiana e no método Ward 
(LEGENDRE e LEGENDRE, 2012). O método Ward foi escolhido pois minimiza a variação 
total dentro-dos-grupos ao mesclar, à cada etapa, o par de grupos de menor distância, 
classificando as unidades amostrais em grupos com tendências similares de variância 
(LEGENDRE e LEGENDRE, 2012).
As análises foram realizadas no software R versão 3.5.3 (R CORE TEAM, 2019) 
utilizando o pacote vegan (OKSANEN et al., 2019) para o cálculo da PERMANOVA e o 
software ADE4 para as análises de AC e AAH (CHESSEL et al., 1998).
4.3. Resultados
Um total de 482 estômagos pertencentes a sete espécies de peixes foram registrados na 
BRV  (FIGURA 4.2). Astyanax paranae (CT = 9,41±1,64 cm; PT = 14,49±7,39 g) foi registrada 
principalmente na cabeceira (local 1; 48%) e trecho médio superior (local 2; 44%). Na 
cabeceira, a espécie representou 66.7% de toda a amostra capturada. Sua abundância relativa 
diminuiu para 7.4% no local 3, e a espécie não foi registrada no local 4. Por outro lado, 
A. aff. fasciatus (CT = 9,37±1,25 cm; PT = 12,16±5,65 g) apresentou distribuição mais à 
jusante, ocupando principalmente os trechos médios superior (20%), inferior (local 3; 40%) e 
foz do rio (local 4; 40%). Os trechos médios superior e inferior concentraram a maior 
diversidade, sendo que o trecho médio superior registrou o maior número de indivíduos de 
Apareiodon sp. (CT = 11,79±1,87 cm; PT = 19,97±8,64 g; ocorrência de 68.75%), Corydoras 
ehrhardti (CT = 5,34±0,79 cm; PT = 2,93±1,25 g; 56.25%), Hypostomus strigaticeps 
(CT = 21,48±7,58 cm; PT = 140,53±175,03 g; 80%) e Rhamdia quelen (CT = 18,85±5,79 cm; 
PT = 72,49±59,41 g; 50%). Apenas Geophagus brasiliensis (CT = 11,18±4,15 cm; 
PT = 39,64±52,85 g) ocorreu em todos as áreas amostrais.
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FIGURA 4.2 - FREQUÊNCIA ESPACIAL DE ESTÔMAGOS AMOSTRADOS NA BACIA DO RIO VERDE 
POR ESPÉCIE ICTÍICA. FONTE: O autor (2020). N.E. = número de estômagos analizados.
A comunidade ictíica da BRV  consumiu 30 categorias alimentares diferentes 
(TABELA 4.1). Invertebrados constituíram a fonte alimentar mais recorrentemente explorada
por A. aff fa.SCÍa.tUS (%ÜD iptera  86,7%; %Oundeterm ined insects 46,7%; %ÜHymenoptera  40,0%; 
%Oco ieoptera  = 33,3%;) e R. quelen ( %ÜD iptera  = 75,0%; %Ocoieoptera  = 37,5%;
%ÜHymenoptera  = 37,5%), indicando comportamentos alimentares insetívoros. Para A. paranae ,
tanto plantas ( %ÜAngiospermas aquáticas 42,9%; %ÜAngiosperm as terrestres 41,6%) quanto 
invertebrados ( ^ %ÜD iptera  41,1^ 0 ; % 'óO40,6%; *%ÜHymenoptera  37,9^ 0 ;
%ÜFragmentos de insetos = 37,9%) foram consumidos em grandes quantidades, indicando 
comportamento alimentar onívoro. O alto consumo de Sedimentos e Diptera por 
Apareiodon sp. ( %Osedim entos  = 91,2%; %ÜD iptera  = 77,9%) e H. strigaticeps
(%Osedim entos  = 100%; %ÜD iptera  = 55,6%) indicou comportamentos bentófagos associados à 
insetivoria. Essas também foram as fontes alimentares mais recorrentes na dieta de C. ehrhardti 
( %ÜD iptera  = 87,6%; %Osedim entos = 36,0%) e G. brasiliensis ( %ÜDiptera  = 77,3%;
%Osedim entos  = 32,0%). Além disso, A. paranae foi a única espécie que consumiu Detritos 
plásticos (local 1).
96
TABELA 4.1 - DESCRIÇÃO DA DIETA DA COMUNIDADE ICTÍICA DA BACIA DO RIO VERDE. %O{.
FREQUÊNCIA DE OCORRÊNCIA. A.fas = Astyanax aff. fasciatus; A.par = A. paranae; 
Apa = Apareiodon sp.; C.ehr = Corydoras ehrhardti; H.str = Hypostomus strigaticeps; 
R.que = Rhamdia quelen; G.bra = Geophagus brasiliensis.____________________









Cyanobacteria 2,3 1,5 11,1
Bacillariophyta 6,7 11,4 13,2 4,5 33,3 1,3
Plantae
Bryophyta 1,4 1,5
Angiospermas aquáticas 20,0 42,9 7,4 1,1
Angiospermas terrestres 20,0 41,6 10,3 7,9 12,5 28,0












Coleoptera 33,3 40,6 2,9 4,5 37,5 26,7
Diptera 8ó,7 41,1 77,9 87,6 55,6 75,0 77,3
Ephemeroptera 15,5 5,9 2,2 11,1
Hemiptera 14,6 2,7




Odonata 6,7 5,0 12,5
Orthoptera 0,5 25,0 1,3
Trichoptera 6,7 7,8 11,8 5,6 4,0
Ovos de invertebrados 2,7 1,3
Fragmentos de insetos 26,7 37,9 1,5 24,7 17,3
Insetos indeterminados 4ó,7 8,2 7,4 1,1 5,3
Vertebrata
Teleostei 6,7 18,3 1,5 1,1 12,5 8,0
Outros recursos
Detritos plásticos 0,5
Sedimentos/Detritos 13,3 21,9 91,2 36,0 100 32,0
Matéria indeterminada 6,7 4,6 1,5 1,1 1,3
Número de estômagos analisados 15 218 68 89 9 8 75
FONTE: O autor (2020).
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De acordo com os resultados da PERMANOVA (TABELA 4.2), a comunidade ictíica 
da BRV  apresentou substanciais diferenças na dieta na perspectiva interespecífica (F = 7,5493; 
p  = <0,0001) e na iteração Espécies:Locais (F = 1,6458; p  = 0,0110).
TABELA 4.2 - RESULTADOS DA PERMANOVA EXAMINANDO DIFERENÇAS INTERESPECÍFICAS, 
ESPACIAIS E TEMPORAIS NA DIETA DA COMUNIDADE ICTÍCA DA BACIA DO RIO 
VERDE. GL: GRAUS DE LIBERDADE; SQ: SOMA DOS QUADRADOS; MQ: MÉDIA DOS 
QUADRADOS. R2 = VARIÂNCIA EXPLICADA PELO MODELO. VALORES EM 
NEGRITO INDICAM SIGNIFICÂNCIA ESTATÍSTICA (a = 0,05).___________
Fonte GL SQ MQ Valor de F R2 Valor de p
Espécies ó 76,377 12,7295 7,5493 0,31095 <0,0001
Locais 3 7,30ó 2,4354 1,4443 0,02975 0,0879
Meses 11 24,728 2,2480 1,3332 0,10067 0,0711
Espécies:Locais 8 22,202 2,7752 1,6458 0,09039 0,0110
Espécies:Meses 37 64,507 1,7434 1,0339 0,26263 0,4343
Locais:Meses 20 31,956 1,5978 0,9476 0,13010 0,6262
Resíduos 11 18,548 1,6862 0,07551
Total 96 245,624 1,00000
FONTE: O autor (2020).
A AAH (FIGURA 4.3) baseada nos 10 primeiros componentes principais da AC 
destacaram 10 tendências alimentares (TAs) para a comunidade de peixes da BRV, sendo quatro 
grupos principais (TAs 2, 3, 6, 8), dois menores (TAs 1, 7) e quatro extremos (FTs 4, 5, 9, 10). 
As TAs principais foram relacionadas com as espécies de peixes com as maiores abundâncias 
de estômagos analisados (A. paranae, Apareiodon sp., C. ehrhardti e G. brasiliensis) enquanto 
as demais foram representadas por espécies com menor número de estômagos analisados.
FIGURA 4.3 - TENDENCIAS ALIMENTARES IDENTIFICADAS NA DIETA DA COMUNIDADE 
ICTÍICA DA BACIA DO RIO VERDE POR MEIO DE ANÁLISE DE AGRUPAMENTO 
HIERÁRQUICO. FONTE: O autor (2020).
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Os eixos F1F2 (27% de inércia acumulada, i.a.; FIGURA 4.4) destacaram o consumo 
de presas terrestres (Coleoptera e Orthoptera; TAs 1 e 10, respectivamente) em oposição a 
presas aquáticas (TAs 7, 8 e 9). Ao longo do eixo F1 (16,8% i.a.), Diptera e Sedimentos/Detritos 
desempenharam papel chave na estruturação das TAs 3, 6, 7, 8, 9. Os eixos F3F4 (40,5% i.a.) 
caracterizaram algumas TAs pelo consumo de itens específicos (TAs 10: Orthoptera; 
9: Cyanobacteria; 5: Acarina). Os eixos F5F6 (46,25% i.a.) opuseram a TA 1 em relação à TA 2 
e confirmaram o consumo de Orthoptera para a TA 10. Os eixos F7F8 (61.3% i.a.) destacaram 
alimentos específicos para as TAs 4 (insetos indeterminados), 9 (Cyanobacteria), 5 (Acarina), 
7 (Bryophyta), 2 (ovos de invertebrados) e 10 (Orthoptera), enquanto os eixos F9F10 (70% i.a.) 
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FIGURA 4.4 - ANÁLISE DE CORRESPONDÊNCIA APLICADA À DIETA DA COMUNIDADE ICTÍICA 
DA BACIA DO RIO VERDE. UNIDADES AMOSTRAIS FORAM LEGENDADAS DE 
ACORDO COM AS TENDÊNCIAS ALIMENTARES IDENTIFICADAS PELA AHH. 
FONTE: O autor (2020).
As dez TAs identificadas para a comunidade ictíica da BRV  foram descritas na 
Tabela 4.3 e graficamente apresentadas nas Figuras 4.5.
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TABELA 4.3 - DESCRIÇÃO DAS TENDÊNCIAS ALIMENTARES (TAs) IDENTIFICADAS NA DIETA 
DA COMUNIDADE ICTÍICA DA BACIA DO RIO VERDE.
TA Unidadesamostrais Descrição
1 7 Consumo relativamente alto de Teleostei (mais de 50% do total da dieta, TD) e 
Lepidoptera (mais de 35% TD). Algumas unidades amostrais ainda apresentaram 
consumo relativamente alto de Coleoptera (50-100% TD) e Hymenoptera (20-35% TD), 
demonstrando habilidade na exploração de recursos terrestres.
2 24 Padrão de dieta extremamente heterogêneo, incluindo consumo relativamente alto de 
Angiospermas aquáticas (mais de 25% TD) e Ephemeroptera (mais de 18% TD) 
associados a recursos ausentes em outras TAs, tais como Blattodea, Gastropoda, Isoptera, 
Ovos de invertebrados, Neuroptera e Detritos plásticos.
3 26 Padrão de dieta também heterogêneo, consumindo Angiospermas terrestres, 
Sedimentos/Detritos e Diptera (mais de 50% TD para cada), além de Invertebrados 
indeterminados, Matéria indeterminada, Fragmentos de invertebrados, Trichoptera e 
Isopoda.
4 2 Consumo relativamente alto de Invertebrados indeterminados (35-50% TD), além de 
Diptera, Hemiptera e Fragmentos de plantas.
5 3 Consumo relativamente alto de Acarina (10-20% TD), Trichoptera (mais de 20% TD) e 
Coleoptera (mais de 35% TD).
6 16 Consumo relativamente alto de Diptera (mais de 50% TD), além de Fragmentos de 
invertebrados.
7 4 Consumo relativamente alto de Bacillariophyta (20-50% TD) e Sedimentos/Detritos 
(mais de 50% TD), além de Bryophyta.
8 12 Consumo relativamente alto de Sedimentos/Detritos (40-100% TD) associado a 
Fragmentos de plantas e Trichoptera.
9 1 Picos de consumo de Cyanobacteria, Bacillariophyta e Ephemeroptera (mais de 25% TD 
para cada) além de altos valores relativos para Sedimentos/Detritos (25% TD).
10 2 Consumo relativamente alto de Hymenoptera, Orthoptera e Coleoptera (15-25% TD para 
cada).
FONTE: O autor (2020).
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FIGURA 4.5 - FREQUÊNCIA DE OCORRÊNCIA DAS CATEGORIAS ALIMENTARES NO PERFIS DE 
CADA TENDÊNCIA ALIMENTAR IDENTIFICADO NA DIETA DA COMUNIDADE 
ICTÍICA DA BACIA DO RIO VERDE. FONTE: O autor (2020).
A dieta das diferentes espécies de peixes da BRV  foi caracterizada por diferentes TAs 
(FIGURA 4.6). A dieta de A. paranae foi relacionada principalmente às TAs 2 (80%) e 1 
(12%), embora a espécie também tenha apresentado padrões alimentares relacionados às TAs 3 
e 4 (4% cada). A dieta de A. aff. fasciatus foi relacionada às TAs 3 (80%) e 2 (20%). A dieta 
de Apareiodon sp. Foi relacionada principalmente às TAs 8 (44%) e 3 (31%), seguidas pelas 
TAs 2 e 7 (12,5% cada). A dieta de C. ehrhardti foi relacionada principalmente à TA 6 
(56,25%) seguida pelas TAs 3 (31,25%), 5 e 8 (6,25% cada). A dieta de H. strigaticeps foi
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relacionada à TA 8 (60%) seguida pelas TAs 7 e 9 (20% cada). E a dieta de R. quelen foi 
relacionada à TA 1 (50%) seguida pelas TAs 10 (33,33%) e 6 (16,67%). Geophagus 
brasiliensis apresentou amplo padrão alimentar, sendo principalmente relacionado às TAs 3 
(46%) e 6 (25%), além das TAs 5 (8,5%), 1, 2, 4, 7 e 8 (4.1% cada).
FIGURA 4.6 - TENDENCIAS ALIMENTARES IDENTIFICADAS NA DIETA DAS ESPECIES ICTIICAS 
DA BACIA DO RIO VERDE. FONTE: O autor (2020).
Diferenças interespecíficas na dieta da comunidade ictíica da BRV  estiveram também 
associadas a perspectiva espacial (FIGURA 4.7). A dieta de A. paranae, foi relacionada 
principalmente à TA 2, sendo complementada pelas TAs 1, 3 e 4 nos trechos de cabeceira 
(local 1), médio superior (local 2) e médio inferior (local 3), respectivamente. A alta ocorrência 
da TA 2 nos trechos de cabeceira e médio superior foi relacionada ao consumo de itens de 
origem vegetal, enquanto a sua diminuição no trecho médio inferior foi relacionada a um 
aumento relativamente alto no consumo de insetos. Em G. brasiliensis, os padrões espaciais de 
dieta alternaram a frequência de ocorrência das TAs 3 e 6 ao longo da BRV. A TA 3 foi 
particularmente dominante na cabeceira e na foz do rio (local 4), enquanto a TA 6 representou 
o principal padrão dietético da espécie nos trechos médio inferior e superior, respectivamente. 
Na cabeceira, trecho médio superior e foz do rio, o consumo de angiospermas terrestres (TA 3) 
se mostrou complementar ao de insetos aquáticos, tais como Diptera, associados a 
Sedimentos/Detritos (TA 6). No trecho médio inferior a dieta de G. brasiliensis foi focada na 
TA 6. As TAs 1-8 foram observadas apenas nos indivíduos dos trechos à montante, enquanto 
aqueles dos trechos à jusante apresentaram dieta restrita às TAs 3 e 6.
Apareiodon sp. apresentou dieta heterogênea, baseada nas TAs 2, 3 e 8 nos trechos 
médio superior e inferior, além da TA 7 no trecho de montante. Corydoras ehrhardti ocorreu 
apenas nos trechos médios, apresentando dieta relacionada às TAs 3 e 6. Esta foi a única espécie 
associada à TA 6 no trecho médio superior, indicando grande habilidade na captura de Diptera. 
Hypostomus strigaticeps foi fortemente relacionado ao consumo de sedimentos/detritos (TA 8).
103
No trecho médio superior, a dieta dessa espécie incluiu ainda Bacillariophyta, Cyanophyta, 
Bryophyta e fragmentos de plantas (TAs 7 e 9). Já no trecho médio inferior, a dieta de H. 
strigaticeps foi restrita à TA 8, podendo indicar perda de qualidade de água e complexidade 
ambiental na área. Rhamdia quelen apresentou dieta baseada em insetos terrestres e Teleostei 
(TAs 1, 6 e 10) nos trechos médios da BRV. Astyanax aff. fasciatus apresentou padrão de dieta 
restrito à TA 2 no trecho médio inferior, e à TA 3 na foz do rio, indicando habilidade em alternar 
entre o consumo de itens de origem vegetal e de origem animal de acordo com as condições 
ambientais e ecológicas locais.
FIGURA 4.7 - DISTRIBUIÇÃO ESPACIAL E INTERESPECÍFICA DAS TENDÊNCIAS ALIMENTARES 
IDENTIFICADAS NA DIETA DA COMUNIDADE ICTÍICA DA BACIA DO RIO VERDE. 
FONTE: O autor (2020).
4.4. Discussão
A comunidade ictíica da BRV  apresentou uma dieta altamente diversificada que incluiu 
recursos alimentares de origem aquática e terrestre. As tendências alimentares interespecíficas 
identificadas nesse estudo foram relacionadas às características intrínsecas de cada espécie, tais 
como restrições morfológicas e hábitos alimentares, e a fatores extrínsecos, incluindo 
características geomorfológicas, de qualidade ambiental (i.e.: qualidade da água, complexidade
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de habitat e integridade da vegetação ripária) e padrões de atividades antrópicas. Esses fatores 
influenciaram a distribuição espacial das espécies ao longo da BRV, como estudado 
previamente (SILVEIRA et al., 2018), bem como a dieta dessas espécies.
Comportamentos alimentares interespecíficos são relacionados às distintas histórias e 
ciclos de vida experienciados por cada espécie de peixe (ZAVALA-CAMIN, 1996; 
WOOTTON, 1998), sendo influenciadas por limitações ecomorfológicas, desenvolvimento 
ontogenético, necessidades nutricionais e fatores de motivação e otimização da dieta (GATZ, 
1979; WERNER et al., 1983; YDENBERG e HURD, 1998; ABELHA et al., 2001; FRASER e 
HUNTINGFORD, 2010; SILVEIRA et al., 2020a). Portanto, avaliações sobre a ecologia trófica 
de peixes deve considerar a influência desses diferentes fatores na (i) estruturação das 
comunidades (ii) e nas respostas destas às interações ecológicas e variações nas condições 
ambientais.
Na BRV, a maioria das espécies consumiu Diptera (com destaque para Chironomidae) 
associado a Sedimentos/Detritos. Na região Neotropical, quironomídeos constituem um grupo 
altamente diverso e abundante capaz de ocupar desde as margens até o fundo dos rios em 
associação com sedimentos, detritos submersos (ex.: raízes, galhos e troncos) e macrófitas de 
inúmeros habitats aquáticos (ARMITAGE et al., 1995). Esses insetos têm altas concentrações 
de proteína e ácidos graxos e apresentam alta digestibilidade (DE LA NOÜE e CHOUBERT, 
1986; BOGUT et al., 2007), sendo amplamente explorados por comunidades de peixes de água 
doce (NOVAKOWSKI et al., 2008; MARONEZE et al., 2011; NEVES et al., 2015; PRADO 
et al., 2016). O consumo de macroinvertebrados bentônicos associado ao de sedimentos/detritos 
pode ser resultante de uma estratégia alimentar do peixe, uma vez que este recurso engloba uma 
série de partículas orgânicas (ex.: bactéria, algas, organismos unicelulares) e inorgânicas 
(ex.: areia, lodo) que podem ser energeticamente aproveitadas pelos consumidores, ou apenas 
representar ingestão acidental (KEENLEYSIDE, 1979; SAZIMA, 1980; SABINO e CASTRO, 
1990; DELARIVA e AGOSTINHO, 2001). Além disso, a ingestão de grandes volumes de 
sedimentos/detritos pelas comunidades ictíicas poder indicar perda local de qualidade 
ambiental associada ao assoreamento do leito do rio (WOLFF et al., 2009; FERREIRA et al.,
2012).
Hypostomus strigaticeps e espécies congenéricas possuem características morfológicas 
adaptadas aos habitats bentônicos, incluindo corpo deprimido e de perfil baixo, amplas 
nadadeiras peitorais, pélvicas e caudal, pedúnculo caudal desenvolvido, olhos dorsalmente 
posicionados, boca ventralmente posicionada e dentes semelhantes a espátulas que são
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utilizados para raspagem de alimentos a partir de diferentes substratos (DELARIVA e 
AGOSTINHO, 2001; CASATTI e CASTRO, 2006; NOVAKOWSKI et al., 2008; MAZZONI 
et al., 2010; OLIVEIRA et al., 2010; ROA-FUENTES et al., 2015; RIBEIRO et al., 2016). 
Essas espécies se alimentam do perifíton por meio da raspagem dos substratos submersos, o 
que leva a ingestão concomitante de algas, pequenos invertebrados, partículas de matéria 
orgânica e sedimentos (UIEDA et al., 1997; DELARIVA e AGOSTINHO, 2001; CARDONE 
et al., 2006; GOMIERO e BRAGA, 2008; VILLARES-JUNIOR et al., 2016), caracterizando- 
as como comedores do tipo aufwuchs (KEENLEYSIDE, 1979). Na BRV, a dieta de 
H. strigaticeps foi distinguida daquela das demais espécies pelo consumo recorrente de 
Sedimentos/Detritos associados a uma relativamente alta ingestão de Bacillariophyta e Diptera. 
Um comportamento alimentar semelhante foi observado para Apareiodon sp., uma espécie 
nectobentônica endêmica do alto rio Paranapanema ainda não descrita (VICARI et al., 2006; 
BELLAFRONTE et al., 2009; BELLAFRONTE et al., 2013). Apareiodon é caracterizado por 
possuir forma corporal adaptada aos hábitats bentônicos, apresentando corpo deprimido, 
amplas nadadeiras peitorais e pélvicas, pedúnculo caudal desenvolvido, além de mandíbulas e 
dentes espatulados especializados para raspagem de substratos, boca subterminal e olhos 
grandes (ROBERTS, 1974; REIS, 2003; CASATTI e CASTRO, 2006; OLIVEIRA et al., 
2010). Essas características ecomorfológicas capacitam o Apareiodon a nadar próximo do 
fundo do rio, principalmente sobre substratos rochosos (SAZIMA, 1980; CASATTI e 
CASTRO, 2006), utilizando a orientação visual para explorar pequenos artrópodes bentônicos 
(ex.: Diptera, Ephemeroptera e Trichoptera) e itens vegetais submersos (ex.: algas e macrófitas 
aquáticas) (SAZIMA, 1980; SANTIN et al., 2004; NOVAKOWSKI et al., 2008; RONDINELI 
et al., 2011). Dessa forma, o consumo de recursos terrestres registrado na dieta de H. 
strigaticeps e Apareiodon sp. da BRV  representam comportamentos oportunistas relacionados 
à exploração de itens alóctones afundados no leito do rio.
A dieta de Corydoras ehrhardti na BRV  foi caracterizada pelo consumo de Diptera (com 
destaque para Chironomidae) associado à recorrente ingestão de Sedimentos/Detritos. 
Corydoras tem um comportamento alimentar bem conhecido, com alta seletividade sobre larvas 
de dípteros (ARANHA et al., 1993; FERREIRA, 2007). Corydoras ehrhardti e congêneres 
apresentam focinho alongado e boca subterminal guarnecidos por barbilhões sensoriais, além 
de nadadeiras peitorais e pedúnculo caudal curtos, os quais favorecem a exploração de 
ambientes arenosos e lênticos (NIJSSEN, 1970; SAZIMA, 1986; ARANHA et al., 1993; 
BALDASSO et al., 2019). Durante a busca por invertebrados bentônicos, a espécie se utiliza
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do focinho para revirar os substratos (NIJSSEN, 1970; GATZ, 1979; FOX, 1999; KIRCHEIM 
e GOULART, 2010), provando-os por meio de barbilhões pareados ricos em células gustativas 
(STORCH e WELSCH, 1970; OVALLE e SHINN, 1977; FUJIMOTO e YAMAMOTO, 1980). 
Os sedimentos ingeridos podem ser expelidos através das aberturas operculares, por 
bombeamento bucal, em um comportamento de peneiração de substrato (SAZIMA, 1986). 
Apesar desse mecanismo de seleção, análises de conteúdos estomacais de Corydoras mostram 
que a ingestão de presas associadas a grandes volumes de sedimentos/detritos é comum 
(ARANHA et al., 1993; BALDASSO et al., 2019). Outra importante característica corporal de 
Corydoras é a presença de espinhos nas nadadeiras peitorais e dorsal que, quando armados, 
aumentam o tamanho efetivo da espécie (NIJSSEN, 1970). Isso faz com que as dimensões de 
Corydoras excedam aquelas da abertura bocal de muitos de seus predadores, dificultando sua 
manipulação enquanto presa e representando potencial risco de injúrias para os predadores, 
fatores que favorecem a diminuição de sua predabilidade imediata e futura enquanto resposta 
dos predadores a processos de aprendizagem (FORBES, 1989; BOSHER et al., 2006; 
KIRCHHEIM e GOULART, 2010). Corydoras apresenta ainda padrões de coloração 
monocromáticos e abstratos, os quais permitem camuflagem em diferentes tipos de substratos 
(NIJSSEN, 1970; SANDS, 1994). Além disso, quando expostos a ameaças simuladas e 
predadores (ex.: Hoplias malabaricus), Corydoras apresenta diversos comportamentos 
antipredatórios, incluindo comportamento estático (i.e.: paralisia), compactação de cardume 
associado a movimentos de alerta coordenados, além da exploração de plantas, raízes e galhos 
submersos como cobertura para refúgio (SANDS, 1994; RILEY et al., 2019). Hoplias 
malabaricus é o único predador conhecido de Corydoras (NIJSSEN, 1970; BISTONI et al., 
1995), embora essa predação pareça ser extremamente baixa (BISTONI et al., 1995). De acordo 
com SILVEIRA et al. (2018), H. aff. malabaricus e Rhamdia quelen foram os únicos 
predadores especializados em peixes registrados na BRV. Dessa forma, a estratégia alimentar 
altamente focada de C. ehrhardti na BRV  decorre de suas características ecomorfológicas e 
comportamentais especializados em habitats nectobentônicos, na busca ativa e na seleção de 
alimentos nutritivos, e na evitação de predadores (NIJSSEN, 1970; SANDS, 1994; ARANHA 
et al., 1993; BISTONI et al., 1995; FERREIRA, 2007; KIRCHHEIM e GOULART, 2010).
A dieta de Rhamdia quelen na BRV  foi focada em presas nutritivas, com recorrente 
consumo de Diptera, Coleoptera, Hymenoptera e Orthoptera. Rhamdia quelen e congêneres 
apresentam características morfológicas relacionadas a predadores de topo, tais como cabeça 
alta e comprida e boca grande, larga, e terminalmente posicionada guarnecida por barbilhões
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sensoriais pareados (FERREIRA, 2007; RONDINELI et al., 2011; SCHNEIDER et al., 2011; 
NEVES et al., 2015; BALDASSO et al., 2019). Sua forma corporal deprimida e alongada com 
amplas nadadeiras peitorais e caudal e pedúnculo caudal extremamente comprimido (NEVES 
et al., 2015) favorecem a exploração de hábitats marginais e lênticos próximos ao leito do rio 
nos quais a espécie preda por tocaia, explorando presas nutritivas tanto de origem aquática 
quanto terrestre (ex.: peixes e invertebrados aquáticos e terrestres) (GATZ, 1979; CASATTI e 
CASTRO, 2006; CASATTI et al., 2015; BALDASSO et al., 2019). Apesar de suas 
características de predador de topo, R. quelen apresenta respostas antipredatórias às substâncias 
de alarme secretadas por H. malabaricus (WEBER et al., 2012), indicando que a primeira 
espécie poderia ser um predador potencial da segunda. No entanto, dieta focada de R. quelen 
observada na BRV  poderia ser um indicativo de baixa ou nula interação predador-presa entre 
R. quelen e H. malabaricus (DILL, 1983; WERNER et al., 1983; FRASER e HUNTINGFORD, 
2010).
Na BRV, Astyanax paranae A aff. fasciatus apresentaram comportamento alimentar 
generalista e oportunista, consumindo uma alta diversidade de presas de origem aquática 
(destaque para Diptera e Angiospermas aquáticas) e terrestre (destaque para Hymenoptera, 
Coleoptera e Angiospermas terrestres). Astyanax possui características ecomorfológicas 
associadas à alta sensibilidade e acuidade visuais, importantes na busca ativa de presas, e ao 
desenvolvimento de movimentos rápidos para cima e para baixo na coluna d’água, permitindo 
a exploração de recursos alimentares distribuídos desde a superfície da água até o fundo do rio. 
Essas características ecomorfológicas incluem corpo alto e comprimido, nadadeiras peitorais e 
dorsal curtas, nadadeira caudal larga, pedúnculo caudal comprimido, olhos grandes e boca 
terminalmente posicionada (FERREIRA, 2007; MAZZONI et al., 2010; OLIVEIRA et al., 
2010; MISE et al., 2013; ROA-FUENTES et al., 2015; PORTELLA et al., 2017; BALDASSO 
et al., 2019). Devido a esse conjunto de características, A. paranae e A. aff. fasciatus 
apresentam alta plasticidade trófica, adotando diferentes graus de herbivoria, insetivoria e 
detritivoria de acordo com condições ambientais locais e relações interespecíficas (ESTEVES, 
1996; VILELLA et al., 2002; ABELHA et al., 2006; BENNEMANN et al., 2005; FERREIRA, 
2007; WOLFF et al., 2009; FERREIRA et al., 2012; RAUTENBERG et al., não publicado). 
Essa alta plasticidade fenotípica é uma importante característica para a colonização de habitats, 
partilha de recursos, evitação de predadores e incremento de fitness (HENDRY, 2016). De fato, 
Astyanax é considerado um eficiente colonizador (AGOSTINHO et al., 1999), sendo capaz de 
mudar suas estratégias reprodutivas (BAILLY et al., 2005; SILVA et al., 2010; SILVEIRA et
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al., 2020b) e alimentares (FERREIRA, 2007; HAHN e FUGI, 2007; FERREIRA et al., 2012) 
em resposta a alterações ambientais promovidas por atividades antrópicas. Além disso, 
H. aff. malabaricus e R  quelen são conhecidos predadores de Astyanax (LOUREIRO e HAHN, 
1996, KÜTTER et al., 2009) que coocorreram nos mesmos locais habitados por A. paranae e 
A. aff. fasciatus na BRV  (SILVEIRA et al., 2018). Sabendo que a presença de predadores altera 
os comportamentos alimentares das suas presas (WERNER et al., 1983; FRASER e 
HUNTINGFORD, 2010), uma alta plasticidade fenotípica poderia representar uma resposta 
eco-evolutiva à alta diversidade de habitats e recursos alimentares (LOWE-McCONNELL, 
1987; ABELHA et al., 2001) combinada a pressões predatórias (HENDRY, 2016).
Geophagus brasiliensis também apresenta alta plasticidade fenotípica. Suas 
características morfológicas (WIMBERGER, 1992), reprodutivas (MAZZONI e IGLESIAS- 
RIOS, 2002; BEATTY et al., 2013) e alimentares variam de acordo com as características locais 
de qualidade ambiental e a disponibilidade de alimentos (ARAÚJO e SANTOS, 2001; 
ABELHA e GOULART, 2004; MORAES et al., 2004; CASATTI e CASTRO, 2006; 
ALEXANDRE et al., 2010; CASATTI et al., 2012; FURLAN et al., 2013; SOUZA et al., 2019). 
Geophagus brasiliensis apresenta corpo relativamente comprimido, cabeça comprida, boca 
comprida e terminalmente posicionada, mandíbulas altamente protráteis, olhos grandes, 
pedúnculo caudal comprido e nadadeira caudal arredondada (SANTOS et al., 2011; 
MONTANA e WINEMILLER, 2013). Essas características ecomorfológicas são comuns a 
nadadores lentos que habitam áreas espacialmente heterogêneas e que utilizam suas nadadeiras 
flexíveis para ajustes finos de posição na coluna d’água (SANTOS et al., 2011). Como 
observado por Sabino e Castro (1990), durante a alimentação, G. brasiliensis inclina o corpo 
em posição oblíqua ao fundo do rio, movendo as nadadeiras peitorais e caudal e propelindo o 
corpo para frente ao mesmo tempo em que protrai a mandíbula superior, enterrando-a nos 
sedimentos; na sequência, o peixe adota uma postura horizontal ou levemente inclinada, 
desenvolvendo movimentos de grande amplitude para manter sua posição na coluna d’água 
enquanto expele partículas de areia e argila através da boca e das aberturas operculares, por 
meio de bombeamento bucal, durante a seleção do alimento capturado. Além disso, 
G. brasiliensis pode mudar seus comportamentos alimentares entre visualmente orientado e 
filtragem por bombeamento de acordo com a ontogenia e disponibilidade de presas 
(LAZZARO, 1991). Esse conjunto de características ecomorfológicas e de comportamentos 
alimentares permite a G. brasiliensis adotar um comportamento alimentar onívoro, consumindo 
invertebrados aquáticos bentônicos (com destaque para Chironomidae), algas e plantas,
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geralmente associados à ingestão recorrente de sedimentos/detritos (SABINO e CASTRO, 
1990; ABELHA e GOULART, 2004; MORAES et al., 2004; BASTOS et al., 2011; BEATTY 
et al., 2013; MONTANA e WINEMILLER, 2013; NUNES et al., 2014), tal como observado 
para na BRV.
A região Neotropical possui uma ampla diversidade de recursos alimentares potenciais 
para as espécies de peixes (KEENLEYSIDE, 1979; LOWE-McCONNELL, 1987). No entanto, 
as comunidades de peixes dependem também da distribuição e disponibilidade espacial desses 
recursos, os quais são afetados pela qualidade da água, complexidade ambiental, integridade da 
vegetação ripária e atividades humanas desenvolvidas nas áreas de entorno (MISERENDINO 
et al., 2011; FERREIRA et al., 2012; ZENI e CASATTI, 2014; FANELLI et al., 2016; 
SILVEIRA et al., 2018). Na BRV, características ecomorfológicas e comportamentos 
alimentares interespecíficos estiveram sujeitos a fatores como geomorfologia e qualidade de 
habitat, resultando em variações espaciais diferenciadas na ocorrência de espécies de peixes e 
na disponibilidade de presa.
Na BRV, a cabeceira (local 1) foi a única área amostral localizada dentro de unidades de 
conservação. Não coincidentemente, esta área apresentou a melhor condição de integridade 
ripária de toda a bacia (SILVEIRA et al., 2018). No Brasil, a preservação da vegetação ripária 
está diretamente relacionada à presença de unidades de conservação (ALVES et al., 2019; 
AZEVEDO-SANTOS et al., 2019). A manutenção da vegetação ripária traz benefícios para os 
ambientes aquáticos, controlando condições ambientais (ex.: temperatura, pH, condutividade, 
turbidez, entradas de sedimentos), aumentando a complexidade estrutural (ex.: raízes, troncos 
e galhos enquanto abrigos) e fornecendo recursos energéticos (ex.: sementes, flores, folhas e 
uma alta diversidade de artrópodes, anelídeos e moluscos associados) (SWANSON et al., 1982; 
PUSEY e ARTHINGTON, 2003; MISERENDINO et al., 2011). Essas vantagens influenciaram 
a dieta das duas espécies que ocorreram na cabeceira. Astyanax paranae é um reconhecido 
explorador de itens presa carregados pela correnteza e se aproveitou de diversos invertebrados 
terrestres, tais como Lepidoptera, Hymenoptera and Coleoptera), e sementes de plantas. 
Embora esses recursos também tenham sido explorados por G. brasiliensis, essa espécie foi 
relativamente mais focada em invertebrados bentônicos, com destaque para Diptera, como 
resultado de suas limitações ecomorfológicas. A ausência de outras espécies ictíicas na 
cabeceira foi relacionada a presença de uma cascata com cerca de 10 metros de altura entre os 
locais 1 e 2, a qual impede deslocamentos à montante (SILVEIRA et al., 2018).
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Um espécime de A. paranae do local 1 consumiu detritos plásticos. Esses elementos 
têm sido identificados na dieta de diversas espécies, incluindo zooplâncton, crustáceos (ex.: 
caranguejos, camarões, cracas), peixes, tartarugas, mamíferos marinhos (ex.: leões marinhos, 
focas, peixe-boi, golfinhos e baleias), aves e mesmo humanos (DERRAIK, 2002; CARBERY 
et al., 2018; SCHWABL et al., 2019). O consumo de detritos plásticos pode ocorrer de forma 
passiva, quando ingeridos juntamente com presas naturais (caso de filtradores não-seletivos), 
ou por ingestão ativa, quando erroneamente identificados pelos consumidores enquanto presas 
naturais devido ao seu formato, cor, tipo de material, movimentos na coluna d’água e odor 
(SAVOCA et al., 2017; CARBERY et al., 2018). Nos ambientes aquáticos, os detritos plásticos 
tendem a ser convertidos em micro e nanopartículas devido à abrasão com outros elementos e 
decomposição. Conforme sintetizado pelo Painel sobre Contaminantes na Cadeia Alimentar da 
União Europeia, detritos plásticos de tamanho inferior a 150 pm podem transpor diferentes 
barreiras biológicas animais, tais como parede capilar e placentária e mesmo a membrana 
celular, circulando assim pelos sistemas sanguíneo e linfático e por órgãos como fígado, baço, 
cérebro, coração, pulmões, timo, rins, órgãos reprodutores e fetos (EFSA CONTAM PANEL, 
2016; CARBERY et al., 2018). De acordo com a anatomia e a fisiologia dos organismos, micro 
e nanopartículas de plástico podem ser acumulados nos tecidos biológicos e transferidos para 
consumidores superiores via teia trófica (SETÀLÀ et al., 2014; LI et al., 2015; EFSA 
CONTAM PANEL, 2016; CARBERY et al., 2018; PROVENCHER et al., 2018). O consumo 
de detritos plásticos pode causar graves patologias gástricas, hepáticas, genéticas, endócrinas e 
reprodutivas, além de promover a bioacumulação de poluentes e sua biomagnificação ao longo 
das teias tróficas (ROCHMAN et al., 2013; ROCHMAN et al., 2014; PROVENCHER et al., 
2018; AHRENDT et al., 2020). A inexistência de legislação específica concernente à 
contaminação de alimentos por micro e nanopartículas de plástico (EFSA CONTAM PANEL,
2016) torna o tema ainda mais preocupante e exige que o consumo desses elementos pela biota 
seja quantificado para (i) avaliar sua disponibilidade no ambiente, (ii) avaliar o comportamento 
da biota frente à tal disponibilidade, (iii) identificar possíveis fontes contaminadoras e 
(iv) elaborar planos de manejo para mitigação e reversão de danos oriundos de tal 
contaminação.
A maior abundância de estômagos com alimento e de diversidade de peixes foi 
registrada nos trechos médios superior e inferior, nos quais coocorreram as sete espécies 
avaliadas neste estudo. De acordo com Silveira et al. (2018), a alta diversidade de peixes nessas 
áreas está relacionada a três fatores principais: (i) ausência de barreiras ecológicas entre a parte
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central da BRV  e a foz do rio, garantindo conectividade longitudinal entre essas áreas, 
(ii) presença de substrato rochoso associado a corredeiras, pequenas cascatas e poços, além de 
detritos de madeira, galhos e raízes da vegetação ripária, os quais fornecem hábitats variados e 
heterogêneos para a biota aquática, e (iii) processos paleogeomorfológicos relacionados a 
eventos de captura de cabeceiras envolvendo os rios Tibagi, Ribeira e Iguaçu, os quais 
contribuíram na mistura e seleção das ictiofaunas locais, levando a episódios de especiação, tal 
como ocorreu com Apareiodon sp. da BVR (BELLAFRONTE et al., 2013). No trecho médio 
superior, seu leito heterogêneo favoreceu a ocorrência de diversos recursos alimentares 
aquáticos, com destaque para Podostemaceae, uma angiosperma aquática associada com 
substratos rochosos (RUTISHAUSER, 1997; MELLO et al., 2011), a qual foi consumida de 
forma muito recorrente pela comunidade local, além de diversos macroinvertebrados 
bentônicos (ex.: Diptera, Ephemeroptera, Odonata e Trichoptera). Dentre as espécies de peixes 
nectobentônicas (Apareiodon sp.) e bentônicas (H. strigaticeps e C. ehrhardti), diferenças na 
dieta foram relacionadas ao modo de obtenção de alimento, ciclo circadiano e características 
ecomorfológicas. Apareiodon sp. é uma espécie de pequeno porte de hábito diurno associada a 
ambientes de corredeiras rápidas, e usa suas nadadeiras peitorais e pélvicas para aderir ao 
substrato rochoso, explorando alimentos por orientação visual (SAZIMA, 1980). Hypostomus 
também é associada a ambientes de corredeiras rápidas (DELARIVA e AGOSTINHO, 2001; 
OLIVEIRA et al., 2010), mas possui hábitos noturnos e busca alimentos por meio de sinais 
químicos (CELESTINO et al., 2017). Seu intestino longo permite a exploração de recursos 
alimentares de difícil digestão associados a sedimentos/detritos (DELARIVA e AGOSTINHO, 
2001; VILLARES-JUNIOR et al., 2016), justificando a alta recorrência de sedimentos/detritos 
encontrada nos estômagos da espécie na BRV. Embora Corydoras seja mais ativo durante os 
períodos crepuscular e noturno (ARANHA et al., 1993) e busque alimentos por meio de sinais 
químicos e táteis (FUJIMOTO e YAMAMOTO, 1980; SAZIMA, 1986), a espécie exibe dieta 
altamente seletiva sobre larvas de Diptera e é altamente adaptada a substratos arenosos e 
lodosos (SAZIMA, 1986; ARANHA et al., 1993; FERREIRA, 2007). Quanto às diurnas e 
visualmente orientadas Astyanax, A. paranae foi mais generalista, explorando recursos 
aquáticos e terrestres, enquanto A. aff. fasciatus foi mais focada em recursos terrestres. 
Espacialmente, a primeira espécie é mais relacionada às áreas marginais, usando a vegetação 
ripária para proteção e fornecimento de recursos, enquanto a segunda é mais relacionada às 
porções centrais dos rios (BENNEMANN et al., 2005; SHIBATTA et al., 2007; GEALH e 
SILVEIRA, 2014). Embora G. brasiliensis and R. quelen também ocupem áreas marginais
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(CASATTI e CASTRO, 2006; SANTOS et al., 2011; MONTANA e WINEMILLER, 2013; 
CASATTI et al., 2015), a primeira é limitada ao fundo do rio, explorando principalmente 
recursos bentônicos, enquanto a segunda ocupa a coluna d’água, apresenta hábito noturno e 
seleciona presas grandes e de alto valor nutricional por meio de sinais químicos e táteis 
(FERREIRA, 2007; RONDINELI et al., 2011; SCHNEIDER et al., 2011; NEVES et al., 2015; 
BALDASSO et al., 2019). Dessa forma, a qualidade do hábitat e a complexidade ambiental 
observadas nos trechos médios contribuíram para o estabelecimento de comunidades diversas 
de perifíton e macroinvertebrados aquáticos e bentônicos, provendo hábitats complexos e ricos 
para a comunidade ictíica da BRV.
No entanto, as atividades humanas tendem a suprimir a complexidade estrutural dos 
ambientes e das comunidades aquáticas por meio de mudanças na qualidade de água e pela 
entrada de sedimentos (CASATTI et al., 2012; ZENI e CASATTI, 2014; MOR et al., 2019). 
Ao longo da BRV, extensivas áreas circunvizinhas ao rio são exploradas em atividades de 
agricultura, agropecuária e zoneamento urbano. Essas atividades humanas têm potencial para 
(i) desestabilizar e erodir solos e margens, promovendo o assoreamento do leito do rio (CCME, 
2002; CHAPMAN et al., 2014; TIECHER et al., 2017) e (ii) diminuir a qualidade da água 
devido ao deslocamento, transporte e despejo de resíduos poluentes, tais como agrotóxicos, 
fertilizantes, lixo, organoclorados, hidrocarbonetos e metais (BREZONIK e STADELMANN, 
2002; PAUL e MEYER, 2001; SILVA et al., 2017). Na BVR, esses fatores afetaram 
negativamente a integridade da vegetação ripária, qualidade da água e complexidade de habitat 
(ROCHA e WEIRICH NETO, 2010; SEQUINEL et al., 2011; SILVEIRA et al., 2018), 
ameaçando a diversidade, abundância e estrutura das comunidades de algas, 
macroinvertebrados e comunidades de peixes (MORO e CARMO, 2010; BATISTA et al., 
2010; SILVEIRA et al., 2018), com efeitos mais evidentes no trecho médio inferior e foz do 
rio.
Pode-se conjecturar que a abundância de espécies bentônicas e nectobentônicas 
diminuiu do trecho médio superior para o inferior e, além disso, várias espécies desapareceram 
na foz do rio, incluindo Apareiodon sp. e H. strigaticeps e C. ehrhardti. Essas espécies usam 
suas nadadeiras peitorais e pélvicas para se aderirem ao substrato rochoso e manterem suas 
posições em trechos de corredeira (SAZIMA, 1980; CASATTI e CASTRO, 2006; 
GERSTNER, 2007). No entanto, essas espécies tendem a diminuir de abundância e até mesmo 
desaparecer em trechos de rios afetados por mudanças na vegetação ripária e nas paisagens 
circundantes que promovam e/ou acelerem o assoreamento do leito do rio (CASATTI et al.,
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2012; RIBEIRO et al., 2016; SILVEIRA et al., 2018). Em menor proporção, a abundância de 
C. ehrhardti foi pouco afetada entre os trechos médios superior e inferior. O gênero apresenta 
preferência por habitats arenosos e lodosos (NIJSSEN, 1970; ARANHA et al., 1993), e a 
presença de barbilhões sensoriais e de habito de comportamento de revolvimento do substrato 
favorecem a captura de alimento nesses habitats (NIJSSEN, 1970; SAZIMA, 1986). Porém, 
essa espécie também não foi registrada na foz do rio. Por outro lado A. aff fasciatus e 
G. brasiliensis foram as únicas espécies registradas com conteúdo alimentar nessa área, e são 
consideradas tolerantes à perda de qualidade de água e de complexidade ambiental (ARAÚJO 
e SANTOS, 2001; SCHULZ e MARTINS-JUNIOR, 2001; ALBERTO et al., 2005; CASATTI 
et al., 2012; FURLAN et al., 2013).
No trecho médio inferior e na foz do rio a dependência de A. aff. fasciatus and
G. brasiliensis sobre recursos terrestres diminuiu. Isso parece ser uma resposta comum da biota 
aquática a reduções na integridade da vegetação ripária e, consequentemente, a menores 
entradas de recursos alóctones nos ambientes aquáticos (FERREIRA et al., 2012; CENEVIVA- 
BASTOS e CASATTI, 2014; BERTASO et al., 2015). Astyanax aff. fasciatus e G. brasiliensis 
são generalistas e oportunistas que tendem a explorar os recursos alimentares mais abundantes 
e disponíveis nos ambientes aquáticos (ESTEVES, 1996; BENNEMANN et al., 2005; 
CASATTI e CASTRO, 2006; WOLFF et al., 2009; CASATTI et al., 2012; FURLAN et al.,
2013). Dessa forma, o consumo recorrente de Diptera por ambas as espécies no trecho médio 
inferior e na foz do rio indicou uma alta diminuição na diversidade e abundância de 
macroinvertebrados bentônicos, as quais são fortemente influenciada por reduções na qualidade 
da água dessas áreas (BATISTA et al. 2010; MOR et al. 2019). Além disso, o consumo de 
sedimentos/detritos pela comunidade ictíica da BRV  aumentou ao longo gradiente longitudinal 
do rio. Aumentos semelhantes também foram observados em populações (principalmente de 
Astyanax) de outros rios afetados pela remoção da vegetação ripária e assoreamento do leito do 
rio (FERREIRA, 2007; WOLFF et al., 2009; FERREIRA et al., 2012). Essas tendências 
indicaram que o trecho médio inferior e a foz do rio são especialmente afetadas pelas atividades 
humanas desenvolvidas ao longo da BVR.
4.5. Conclusão
A ecologia trófica da comunidade ictíica da bacia do rio Verde foi influenciada por 
tendências alimentares interespecíficas e espaciais. Os grupos bentônicos, nectobentônicos e 
nectônicos exibiram estratégias alimentares inerentes às suas limitações ecomorfológicas e
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hábitos alimentares. Tendências espaciais foram relacionadas aos fatores geomorfológicos e de 
qualidade ambiental. A qualidade ambiental foi influenciada pelas diferentes atividades 
antrópicas desenvolvidas ao longo rio, as quais afetaram negativamente a qualidade da água, a 
complexidade do leito do rio e a integridade da vegetação ripária, influenciando assim na 
abundância e diversidade de recursos alimentares disponíveis para a ictiofauna. As alterações 
antrópicas na bacia são tão graves que já  levaram a exclusão de espécies de peixes de alguns 
trechos. Esse é um contexto preocupante, principalmente quando se considera a ocorrência de 
espécies de peixes endêmicas e ainda não-descritas na BRV.
Essas conclusões foram suportadas pelo uso de uma abordagem de análise integrativa, 
a qual combinou o método de frequência de ocorrência com técnicas multivariadas baseadas 
em análises de correspondência, de agrupamento hierárquico e de variância multivariada 
permutacional. Alinhado a conhecimentos sobre as limitações ecomorfológicas, hábitos 
alimentares e interações ecológicas da comunidade ictíica da BRV, essa abordagem integrativa 
forneceu importantes informações quantitativas e qualitativas sobre as dietas das diferentes 
espécies que compõem a BRV, destacando ainda diferenças espaciais relacionadas a variações 
na qualidade ambiental em resposta a atividades antrópicas. Os contextos econômico, social e 
ambiental identificados na BRV  são comuns para diversos outros rios e riachos inseridos na 
ecorregião do alto rio Paraná. Dessa forma, os achados desse estudo constituem importantes 
informações para a gestão dos sistemas dulcícolas e paisagens de entorno inseridos nessa 
ecorregião.
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5. MÉTODOS PARA AVALIAÇÃO DA ECOLOGIA TRÓFICA DE PEIXES: UMA
  _________ *_______ r r          A *REVISÃO CRITICA DA ANALISE DE ESTOMAGOS2
5.1. Introdução
Compreender a ecologia trófica das espécies de peixes em ambientes naturais é 
imperativo para a gestão sustentável dos ecossistemas aquáticos (LINK, 2002; GARVEY e 
CHIPPS, 2012). Essa compreensão requer a análise sequencial, hierárquica e integrada de 
conhecimentos biológicos e ecológicos sobre as espécies ictíicas, desde o nível individual até o 
ecossistêmico (GASALLA e SOARES, 2001). O papel que uma determinada espécie de peixe 
desempenha em uma teia trófica é determinado pelo seu nível trófico, o que come 
(i.e.: informação qualitativa) e em quais proporções (i.e.: informação quantitativa), definindo 
assim o fluxo de massa e de energia através dos ecossistemas (FINLAY et al., 2010; CARTES 
et al., 2016). Avaliações de nível trófico podem ser baseadas em (i) abordagens diretas, por 
meio da análise do trato digestivo utilizando técnicas visuais (HYNES, 1950; HYSLOP, 1980) 
e de DNA (ROSEL e KOCHER, 2002; SYMONDSON, 2002), e em (ii) abordagens indiretas, 
empregando observações subaquáticas (SAZIMA e MACHADO, 1990) e biomarcadores 
lipídicos (LOVERN, 1935) e isotópicos (PARKER, 1964).
Para a análise de estômagos, os métodos aplicados na determinação e quantificação dos 
alimentos consumidos são diversos. A escolha de um determinado método em detrimento de 
outros está relacionada ao objetivo do estudo, o qual pode envolver desde a identificação de 
comportamentos alimentares (i.e.: estudos etológicos e autoecológicos) até a análise de 
distribuições e balanços energéticos em níveis específico, interespecífico e ecossistêmico. 
Devido a ampla gama de objetivos de estudos existentes no campo da ecologia trófica de peixes, 
não existem critérios nem consenso entre os pesquisadores para se determinar qual é(são) o(s) 
método(s) mais apropriado(s) para a análise de estômagos, promovendo assim a ausência de 
padronização na aplicação de métodos e reduzindo o poder de comparação entre diferentes 
estudos (HAHN e DELARIVA, 2003). Métodos de análise padronizados são uma realidade em 
outros campos da dinâmica populacional de peixes, tais como biologia reprodutiva (BROWN- 
PETERSON et al., 2011; LOWERRE-BARBIERI et al., 2011) e idade e crescimento (ILES, 
1974; SECOR et al., 1995, PANFILI et al., 2002, VAZ-DOS-SANTOS, 2015).
2 Cite como: SILVEIRA, E. L.; SEMMAR, N.; CARTES, J. E.; TUSET, V. M.; LOMBARTE, A.; BALLESTER, 
E. L. C.; VAZ-DOS-SANTOS, A. M. Methods for Trophic Ecology Assessment in Fishes: A Critical Review of 
Stomach Analyses. Reviews in Fisheries Science & Aquaculture, vol. 28, n. 1, pp. 71-106, 2020. 
https://doi.org/10.1080/23308249.2019.1678013
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Revisões históricas sobre ecologia trófica de peixes apresentaram a diversidade de 
métodos disponíveis para a análise de estômagos (HYNES, 1950; BERG, 1979; HYSLOP, 
1980; MAHESH et al., 2018) e dispenderam esforços para comparar os resultados obtidos a 
partir de diferentes métodos (ROSECCHI e NOUAZE, 1987). Algumas revisões focaram na 
determinação do método mais informativo para as avaliações tróficas (LIAO et al., 2001; 
AHLBECK et al., 2012). Outras focaram no papel-chave das análises estatísticas para o 
tratamento de dados de alimentação e a obtenção de resultados robustos (CORTÉS, 1997; 
CHIPPS e GARVEY, 2007). Além desses, avaliações empíricas objetivaram padronizar alguns 
dos métodos relacionados à determinação e quantificação das categorias alimentares 
consumidas (BROWN et al., 2012; BUCKLAND et al., 2017). Outros trabalhos revisaram os 
índices tróficos mais utilizados (HAHN e DELARIVA, 2003) e as tendências relacionadas a 
regiões geográficas, ambientes aquáticos e espécies de peixes mais estudadas (BRAGA et al., 
2012). Ainda, algumas revisões forneceram “guias para usuários” com procedimentos de campo 
e de laboratório a serem adotados para a obtenção de amostras de conteúdo estomacal, sua 
avaliação e quantificação (GARVEY e CHIPPS, 2012; MANKO, 2016).
Este trabalho objetivou apresentar as abordagens diretas e indiretas utilizadas na 
ecologia trófica de peixes, discutindo (i) seus princípios, (ii) objetivos, (iii) vantagens e
(iv) limites, e (v) avaliando sua utilização enquanto ferramentas complementares. Esta revisão 
tem especial destaque sobre a análise de estômagos, considerando diferentes objetivos e níveis 
ecológicos de estudo, e prestando atenção especial à padronização de equações e nomes 
relacionados aos seus métodos, uma fonte de erro científico detectada na literatura especializada 
sobre tema.
5.2. Dieta
O conhecimento acerca da dieta das espécies ictíicas constitui a base para qualquer 
estudo trófico. Por isso, essa informação deve ter boa resolução qualitativa e/ou quantitativa. 
Inicialmente é necessário determinar se os dados obtidos a partir de um determinado método 
são representativos da dieta da espécie estudada (i.e.: se todas as presas exploradas pelo 
consumidor são representadas na escala espaço-temporal adotada). Diversos métodos não- 
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FIGURA 5.1 - CLASSIFICAÇÃO GERAL DOS MÉTODOS APLICADOS À AVALIAÇÃO DA DIETA DE 
PEIXES. FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2020).
5.2.1. Métodos não-invasivos
Métodos não-invasivos são aqueles que dispensam qualquer tipo de manipulação ou 
dissecção (OED, 2018). Para estudos tróficos em peixes, métodos não-invasivos incluem
(i) observações subaquáticas, além de (ii) fotos e (iii) vídeos produzidos durante mergulhos ou 
por estações fixas e veículos submersíveis (BAILEY et al., 2007; MASUDA et al., 2012; 
HIGGS et al., 2014). Esses métodos fornecem informações sobre os hábitos dos peixes durante 
suas atividades alimentares (SAZIMA e MACHADO, 1990), revelando associações 
alimentares interespecíficas (LEITÃO et al., 2007; TERESA e CARVALHO, 2008) e dando 
suporte às análises sobre a estrutura da comunidade (ANDERSON et al., 1981) e uso do habitat 
(MANNA et al., 2014; VIVANCOS e CLOSS, 2015). No entanto, essas técnicas não são 
sempre efetivas na determinação da dieta dos peixes (KOSTER, 1955), das suas estratégias 
(HEEMSTRA et al., 2006) e comportamentos alimentares (SANCHO et al., 2005; 
TUNNICLIFFE et al., 2013). Por exemplo, o uso de câmeras com iscas introduziu vieses na 
definição de estratégias tróficas: no Terraço Meriadzek, onde diversos grupos animais foram 
atraídos por armadilhas iscadas, tais como tubarões, quimeras e macrourídeos. No entanto, 
análises estomacais detalhadas indicaram que as tais iscas (i.e.: carniça) dificilmente faziam 
parte da dieta natural (i.e.: dieta efetiva) desses animais (MAHAUT et al., 1990). O mesmo foi 
observado para tubarões de mares profundos, como Centroscymnus coelolepis (DALLARÉS et 
al., 2017).
Outro método não-invasivo para a análise de dieta de peixes inclui a (iv) análise de 
conteúdos fecais. Tais análises têm sido aplicadas com sucesso em estudos de ecologia aquática 
e terrestre de mamíferos (DEAGLE et al., 2009; IWANOVICZ et al., 2016). Em peixes, elas 
geralmente são realizadas em estudos sobre assimilação de nutrientes e digestibilidade em 
espécies de cultivo (ex.: na Truta arco-íris, Oncorhynchus mykiss, WINDELL et al., 1978). 
Análises de DNA sobre amostras fecais de peixes também têm apresentado resultados
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importantes no reconhecimento de padrões alimentares (CORSE et al., 2010). No entanto, a 
eficiência desses métodos em ambientes aquáticos naturais exige desenhos amostrais rigorosos 
que considerem o ciclo circadiano e as taxas de evacuação das espécies analisadas, assegurando 
a obtenção de amostragem in situ de qualidade.
5.2.2. Métodos invasivos
Na ecologia trófica de peixes, métodos invasivos são aqueles que implicam na dissecção 
e na análise de tecidos, órgãos e outras estruturas animais (OED, 2018) para a obtenção de 
amostras de (i) biomarcadores lipídicos, (ii) isótopos estáveis e (iii) conteúdos estomacais. 
Esses métodos causam danos parciais ou letais aos espécimes amostrados, exigindo desenhos 
amostrais cuidadosos, principalmente quando o estudo envolve espécies raras ou ameaçadas 
(HAMMERSCHLAG e SULIKOWSKI, 2011; BUTLER e WOODEN, 2012).
5.2.2.1. Biomarcadores lipídicos
Lipídios constituem um grupo heterogêneo de moléculas que são insolúveis em água, 
mas se solubilizam em solventes orgânicos, tais como álcoois, hidrocarbonetos e clorofórmios 
(BUDGE et al., 2006). Eles são bioconstituintes essenciais na estruturação de membranas 
celulares, influenciando a pigmentação, compondo hormônios e mensageiros secundários, e 
armazenando materiais intracelulares e reservas energéticas extracelulares (BUDGE et al., 
2006; TOCHER, 2010). Os ácidos graxos (AGs) constituem a unidade básica dos lipídios (de 
forma correlata aos aminoácidos em relação às proteínas) e são biomarcadores-chave em 
estudos que relacionam fontes alimentares e consumidores em teias alimentares aquáticas 
(NAPOLITANO, 1999; IVERSON, 2004). Além dos AGs, ésteres (NICHOLS et al., 1986; 
CARREÓN-PALAU et al., 2018) e pigmentos (MILLIE et al., 1993; CARTES et al., 2007) 
também representam biomarcadores potenciais para investigações tróficas. O uso geral desses 
biomarcadores na ecologia trófica tem sido discutido em diversas revisões (NAPOLITANO, 
1999; DALSGAARD et al., 2003; BUDGE et al., 2006; IVERSON, 2009).
Os AGs podem ser adquiridos pelos organismos por duas rotas: (i) pela biossíntese 
de novo, na qual os organismos mobilizam enzimas específicas para produzir AGs mono- e 
poli-insaturados próprios, e (ii) por vias tróficas, onde os predadores adquirem AGs a partir de 
suas presas (HENDERSON, 1996; DALSGAARD et al., 2003). De acordo com a natureza dos 
AGs e da composição bioquímica, condições fisiológicas e restrições nutricionais dos 
consumidores, a deposição dos AGs nos tecidos dos predadores pode ocorrer com poucas
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modificações, conduzindo a padrões de assimilação e deposição previsíveis (LOVERN, 1935; 
LEE et al., 1971; IVERSON et al., 2002). Essa característica conservativa fornece informações 
qualitativas integradas em relação à dieta de curto e longo prazo dos consumidores 
(NAPOLITANO, 1999). Embora a análise de ácidos graxos (AAGs) não seja apropriada para 
a identificação de fontes alimentares em nível espécie-específico, ela permite distinguir grupos 
taxonômicos, com destaque para os produtores primários. Por exemplo, os sinais dos AGs 
16:1(n-7), 18:1(n-7) e 18:4(n-3) são tipicamente relacionados a grupos fitoplanctônicos 
(KHARLAMENKO et al., 1995; FALK-PETERSEN et al., 2000), enquanto os sinais 18:2(n- 
6) e 18:3(n-3) são característicos de plantas terrestres (HARWOOD e RUSSELL, 1984). Assim, 
informações sobre a presença, quantidade e proporções dos diferentes AGs presentes nos 
consumidores podem ser utilizados para identificar fontes alimentares, tendências tróficas 
espaço-temporais e mobilizações energéticas ao longo do ciclo de vida (NAPOLITANO, 1999; 
IVERSON et al., 2002; DALSGAARD et al., 2003).
Relacionar os conteúdos de AGs de fontes alimentares e consumidores exige 
conhecimentos sobre a disponibilidade e a acessibilidade das presas potenciais, uma 
informação-chave geralmente obtida a partir de estudos etológicos e de análises de conteúdos 
estomacais. Para que a determinação dos perfis de AGs das fontes alimentares seja precisa e 
confiável, a amostragem das presas potenciais deve abranger variações espaço-temporais 
(IVERSON et al., 2002; BUDGE et al., 2006), uma vez que os perfis lipídicos das presas podem 
mudar dramaticamente devido a alterações nas condições ambientais (ex.: temperatura) e na 
disponibilidade de recursos (ex.: luz, nitrogênio, fósforo, silicato, etc.) (ROESSLER, 1988; 
THOMPSON et al., 1992; SIRON et al., 1989; FIDALGO et al., 1998; HILL et al., 2011). 
Determinações de AGs geralmente avaliam o perfil lipídico de “corpo inteiro” das presas 
potenciais. No entanto, de acordo com os objetivos do estudo, o conteúdo estomacal das presas 
potenciais pode ser removido a priori (DALSGAARD et al., 2003). Para os consumidores, 
AAGs geralmente utilizam amostras de músculo e de fígado obtidas a partir de amostragens 
letais (IVERSON, 2009). Propostas para procedimentos não-letais têm utilizado biópsias de 
tecidos adiposo e muscular de nadadeiras (OLSEN et al., 2013). No entanto, o sucesso dessas 
técnicas depende de diversos fatores incluindo a estrutura laboratorial disponível, o tamanho 
dos espécimes amostrados, o tecido escolhido e o peso necessário para (i) a obtenção de 
material lipídico suficiente e (ii) proteção do espécime, evitando danos extensos e/ou 
prejudiciais (OLSEN et al., 2013).
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Na ecologia trófica de peixes, as AAGs ajudam a distinguir contribuições autóctones e 
alóctones nas teias alimentares (ALFARO et al., 2006; TORRES-RUIZ et al., 2007) e a 
diferenciar indivíduos provenientes de ambientes naturais daqueles associados a escapes de 
cultura (OLSEN et al., 2013). As AAGs revelam variações tróficas intraespecíficas e 
mobilizações energéticas relacionadas à ontogenia (NEMOVA et al., 2015), reprodução 
(GARRIDO et al., 2008) e migração (HENDERSON et al., 1984). As AAG também permitem 
elucidar relações interespecíficas em diferentes escalas, desde a partição trófica (CONNAN et 
al., 2010) até complexas associações interfilos, como aquelas entre peixes e águas-vivas 
(TILVES et al., 2018). Tais informações são indispensáveis para a compreensão de variações 
espaço-temporais e fluxos energéticos ao longo das teias alimentares (HENDERSON et al., 
1984; BUDGE et al., 2002; GARRIDO et al., 2008; KAINZ et al., 2017). Além disso, as AAG 
também podem ser utilizadas para avaliar a influência de atividades humanas sobre a qualidade 
ambiental e a dieta de peixes (ex.: efluentes de áreas urbanas, rurais e industriais contendo 
agrotóxicos, metais e organoclorados) (KAINZ e FISK, 2009; LE CROIZIER et al., 2016)
No entanto, as AAGs requerem equipe técnica, equipamentos, reagentes e materiais de 
consumo específicos e, em muitos casos, financeiramente onerosos. A amostragem é 
especialmente crítica, uma vez que os AGs são sensíveis à oxidação, exigindo protocolos 
padronizados para assegurar a qualidade das amostras e, consequentemente, a confiabilidade 
dos resultados (BUDGE et al., 2006; RUDY et al., 2016). Particularidades relacionadas aos 
constituintes lipídicos das amostras (ex.: presença de AGs de cadeias curtas e ésteres) podem 
exigir procedimentos específicos para a correta determinação dos perfis lipídicos dos 
organismos, e tais procedimentos são geralmente onerosos em termos de tempo e de recursos 
financeiros (BUDGE et al., 2006). Quanto aos aspectos ecológicos, consumidores com um 
mesmo nicho alimentar podem apresentar perfis de AGs sobrepostos, tornando difícil 
identificar e diferenciar as fontes alimentares por eles exploradas (IVERSON et al., 2002). 
Além disso, consumidores primários e secundários podem apresentar perfis de AGs similares 
àqueles de suas fontes alimentares, o que dificulta a elucidação da dieta efetiva de predadores 
de topo (IVERSON, 2009). Ambos os casos exigem investigações e interpretações cuidadosas 
acerca da dieta dos consumidores, o que pode requerer análises de conteúdos estomacais 
(GARRIDO et al., 2008) ou de isótopos estáveis (PERSIC et al., 2004; ALFARO et al., 2006; 
LE CROIZIER et al., 2016) para a obtenção de resultados mais robustos e confiáveis. Além 
disso, a determinação do perfil de AGs das fontes alimentares geralmente é baseada em 
avalições do corpo inteiro das presas (i.e.: sem dissecção para remoção do estômago;
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DALSGAARD et al., 2003; BUDGE et al., 2006). Isso pode levar a erros de interpretação da 
relação predador-presa (ex.: uma presa presente no estômago de um consumidor primário -  e 
que muitas vezes só é ecológica e energeticamente acessível a este -  pode ser erroneamente 
interpretada tendo sido diretamente consumida por um predador de topo). Por último, a 
complexidade associada aos diversos padrões de assimilação de AGs tanto pelas presas quanto 
pelos consumidores torna impraticável o desenvolvimento de estimativas diretas acerca das 
quantidades consumidas de cada fonte alimentar, requerendo técnicas de modelagem 
(IVERSON et al., 2004).
5.2.2.2. Análises de isótopos estáveis
A análise de isótopos estáveis (AIE) avalia a presença de determinados compostos nos 
tecidos dos consumidores que são adquiridos a partir da dieta, tal como o faz a AAG. A síntese 
de tecidos corporais nos consumidores é baseada nos elementos químicos presentes nas fontes 
alimentares consumidas; portanto, ambos deveriam ser isotopicamente relacionados 
(PETERSON e FRY, 1987). Nitrogênio ô15N e carbono ô13C são os isótopos mais comumente 
aferidos em estudos de ecologia trófica (POST, 2002). Incorporações de ô15N nos tecidos 
corporais dos consumidores ocorrem em a uma taxa média de 3%o em relação às presas 
consumidas, indicando a posição trófica dos consumidores ao longo das teias alimentares 
(DeNIRO e EPSTEIN, 1978; MINAGAWA e WADA, 1984). O enriquecimento das 
proporções de ô13C apresenta poucas mudanças por nível trófico (<1%), e está relacionado ao 
consumo sobre produtores primários (PARKER, 1964; FRANCE e PETERS, 1997). O uso 
geral da AIE tem sido focado em algumas importantes revisões (POST, 2002; POST et al., 
2007; BOECKLEN et al., 2011; LAYMAN et al., 2012; HOPKINS III e FERGUSON, 2012; 
HUSSEY et al. 2012; NEWSOME et al., 2012; MIDDELBURG, 2014), incluindo “guia de 
usuários” para estudos ecológicos (BEN-DAVID e FLAHERTY, 2012).
A AIE tem sido desenvolvida por décadas com peixes em ambientes naturais (PARKER, 
1964; MIYAKE e WADA, 1967; SCHOENINGER e DeNIRO, 1984; CARTES et al., 2016), 
usando técnicas letais e não-letais. A primeira utiliza amostras de tecidos como músculos 
(KNEIB et al., 1980), ossos (SCHOENINGER e DeNIRO, 1984), otólitos (NELSON et al.,
1989), gônadas (KLINE Jr. et al., 1993), sangue (MacAVOY et al., 2001) e fígado (GASTON 
e SUTHERS, 2004), enquanto técnicas não-letais usam escamas (STRUCK et al., 2002) e 
tecidos extraídos de nadadeiras (ANDVIK et al., 2010; JARDINE et al., 2011). De acordo com 
a amostra biológica utilizada e o objetivo do estudo, os dados obtidos podem revelar espectros
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alimentares de curto e longo prazo (HESSLEIN et al., 1993; CERLING et al., 2007). Por 
exemplo, estudos recentes baseados em AIE evidenciaram uma diminuição a longo prazo no 
nível trófico de peixes de profundidade do Mar Mediterrâneo (e na megafauna como um todo) 
ao longo dos últimos 25 anos (FANELLI et al., 2016).
A AIE permite determinar a origem (i.e.: se autóctone ou alóctone) e a contribuição 
relativa das variadas fontes alimentares na dieta dos consumidores (HUGHES e SHERR, 1983; 
ALFARO et al., 2006). Ela pode revelar relações tróficas intraespecíficas como resposta à 
ontogenia (GREY, 2001; HARVEY et al., 2008; PARK et al., 2018), conectividade ambiental 
(HERZKA, 2005), deslocamentos migratórios (HESSLEIN et al., 1991; HOBSON, 1999) e 
reprodução (KLINE Jr. et al., 1993). A AIE também permite avaliar relações tróficas 
interespecíficas (CHURCHILL et al., 2015), incluindo teias tróficas complexas que 
dificilmente poderiam ser avaliadas de outra forma, tais como aquelas envolvendo espécies 
detritívoras (PETERSON e FRY, 1987) e aquelas que cortam e esmagam as presas em pedaços 
muito pequenos (CARTES, 1994), além de relações simbióticas (PARMENTIER e DAS, 2004) 
e parasíticas (DEUDERO et al., 2002). Essas analises permitem determinar a posição trófica 
dos consumidores (POST, 2002) e a entender as dinâmicas dos fluxos de energia e matéria ao 
longo das teias tróficas nos níveis de comunidade (ALFARO et al., 2006; FINLAY et al., 2010; 
KAINZ et al., 2017) e ecossistema (SCHOENINGER e DeNIRO, 1984; SIMENSTAD et al.,
1990). Elas também habilitam a avaliação de flutuações tróficas em resposta às variações 
espaço-temporais (GOERING et al., 1990; BEN-DAVID e FLAHERTY, 2012) e influências 
humanas (GASTON e SUTHERS, 2004; CLARKE et al., 2005; CARTES et al., 2016).
No entanto, a AIE, como qualquer técnica, apresenta limitações. As proporções de ô15N 
e ô13C variam entre os diferentes ambientes como resultado de suas distintas histórias 
biogeoquímicas, influenciando diretamente a composição isotópica dos organismos que os 
habitam (OHKOUCHI et al., 2015). Além disso, o fator de discriminação trófico (FDT) varia 
entre as diferentes espécies, fases de vida e tecidos de acordo com a composição de 
micronutrientes das presas e a eficiência da assimilação destes pelos consumidores (HESSLEIN 
et al., 1993; MARTÍNEZ DEL RIO et al., 2009; MARTÍNEZ DEL RIO e CARLETON, 2012; 
ZANDEN et al., 2015; PAPIOL et al., 2017). Essas condições exigem o estabelecimento de 
uma precisa base isotópica em relação às presas potenciais, a qual é invariavelmente baseada 
em conhecimentos prévios oriundos de análises de conteúdos estomacais. Essas bases 
isotópicas exigem amostras de qualidade (i.e.: sem contaminação) para cada presa potencial de 
cada local e época (i.e.: sazonalidade) passíveis de serem explorados pelos consumidores, o
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que, em si, é uma tarefa difícil (POST, 2002; MARTINEZ DEL RIO et al., 2009). Erros no 
estabelecimento da base isotópica enviesam as estimativas de FDT e todos os resultados 
relacionados a essas estimativas (BLANKE et al., 2017). Outra limitação é que a AIE sozinha 
não consegue diferenciar precisamente a origem dos alimentos, uma vez que o ô13C fornece 
apenas uma ideia geral das fontes primárias consumidas (ex.: plâncton, bentos, terrestres). A 
AIE também falha em diferenciar (i) duas fontes alimentares com concentrações isotópicas 
sobrepostas e (ii) nichos ecológicos de espécies que exploram um mesmo nicho isotópico 
(LAYMAN et al., 2012; BEN-DAVID e FLAHERTY, 2012). Esses problemas têm sido 
parcialmente resolvidos pela inclusão de marcadores isotópicos adicionais, como ô34S e ô2H 
(DOUCETT et al., 2007; PHILLIPS et al., 2014) e pela aplicação de modelos mistos Bayesianos 
para estimar erros relativos às taxas de conversão e proporções isotópicas de fontes alimentares 
putativas (MOORE e SEMMENS, 2008). Outra desvantagem da AIE inclui sua inabilidade em 
quantificar os alimentos consumidos (POST, 2002) tornando impossível a quantificação direta 
de fluxos de energia e massa através dos ecossistemas sem a aplicação de técnicas de 
modelagem, tais como o IsoSource (PHILLIPS e GREGG, 2003) e os modelos Bayesianos do 
tipo SIAR (PARNELL et al., 2010) (veja uma revisão sobre técnicas de modelagem para AIE 
em PHILLIPS et al., 2014).
5.2.2.3. Análise isotópica de compostos específicos
Um refinamento da AIE denominado análise isotópica de compostos específicos 
(AICE), tem sido aplicado com sucesso em estudos de ecologia trófica principalmente ao longo 
da última década. Enquanto a AIE avalia as concentrações isotópicas de amostras biológicas 
em uma perspectiva “total”, ignorando a diversidade de moléculas que constituem os tecidos 
analisados, suas diferentes origens e rotas metabólicas, a AICE avalia as assinaturas isotópicas 
de macronutrientes individuais específicos, como aminoácidos e lipídios (McCLELLAND e 
MONTOYA, 2002; MEIER-AUGENSTEIN, 2002). Essas moléculas apresentam padrões de 
assimilação conservativos e preditivos, permitindo (i) uma identificação mais precisa das fontes 
alimentares exploradas pelos consumidores e (ii) a rastreabilidade das transferências isotópicas 
ao longo da teia trófica, além de (iii) dispensar a necessidade de amostras específicas de presas 
potenciais para a construção de bases isotópicas. Essas vantagens fazem da AICE uma técnica 
mais precisa do que a AIE (BUDGE et al., 2008; STEFFAN et al., 2013; BLANKE et al., 2017). 
Por exemplo, a AICE de aminoácidos a partir de consumidores revela com sucesso informações 
referentes a assinatura basal de produtores primários (ex.: usando o ô15N do ácido glutâmico) e
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o número de transferências tróficas ao longo da teia alimentar (ex.: usando o ô15N da 
fenilalanina) (McCLELLAND e MONTOYA, 2002; BOWES e THORP, 2015). Da mesma 
forma, a AICE de ácidos graxos permite identificar com precisão as distintas fontes alimentares 
exploradas pelos consumidores (ex.: usando o ô13C dos ácidos graxos) algo que, se analisado 
apenas na perspectiva da AAG, poderia ser negligenciado (BUDGE et al., 2008; KOHLBACH 
et al., 2017). Além disso, a baixa variabilidade isotópica observada na AICE exige um menor 
número de amostras em relação à AIE para se obter a mesma confiança de 95% na determinação 
de nível trófico (BOWES e THORP, 2015). Nesse sentido, a AICE reduz as ambiguidades 
associadas com as técnicas de AIE tradicionais (BEN-DAVID e FLAHERTY, 2012), 
permitindo um melhor entendimento (i) das diferentes fontes alimentares exploradas pelos 
consumidores, (ii) dos seus comportamentos de forrageio e (iii) da organização e estruturação 
das teias alimentares ao longo do tempo e do espaço (BUDGE et al., 2008; BOECKLEN et al., 
2011; STEFFAN et al., 2013).
No entanto, a AICE tem desvantagens, incluindo sua inabilidade para estimar 
corretamente a posição trófica de consumidores que habitam ecossistemas onde diferentes 
plantas vasculares e não-vasculares contribuem como recursos basais, tais como em prados de 
algas marinhas e em habitats dulcícolas (ISHIKAWA, 2018). Além disso, diferentes valores de 
FDT podem ser obtidos a partir de diferentes amostras de tecidos de um mesmo consumidor 
(ex.: músculo vs. fígado) e de consumidores com diferentes origens (ex.: organismos selvagens 
vs. de cultivo), exigindo informações prévias de qualidade, experimentos controlados e técnicas 
de modelagem refinadas para assegurar interpretações corretas (BLANKE et al., 2017; 
ISHIKAWA, 2018). Além disso, tal como a AAG e a AIE, a AICE não permite estimar as 
proporções de cada presa na dieta sem a aplicação de técnicas de modelagem (IVERSON et al., 
2004). Por último, quando comparada com a AIE, a AICE é onerosa em termos de tempo, 
equipamentos laboratoriais e de pessoal técnico requeridos (BOWES e THORP, 2015). No 
entanto, esses custos podem ser compensados pela alta qualidade da informação adquirida a 
partir da AICE e pela redução do esforço amostral total exigido (BOWES e THORP, 2015), 
conduzindo a impactos positivos em relação ao tempo e a custos dispensados nas análises.
5.2.2.4. Análise de estômagos
A análise de estômagos (AE) fornece informações sobre o alimento efetivamente 
ingerido pelos consumidores. A AE pode incluir a avaliação de estômagos e de outras porções 
do trato digestivo (ex.: arcos branquiais, esôfago, intestino). Análises de conteúdos intestinais,
140
por exemplo, são utilizadas em peixes que evertem os estômagos (ex.: peixes de mares 
profundos, CARTES et al., 2016; DALLARÉS et al., 2014). A AE é o método mais aplicado 
em determinações de espectro de dieta de curto-prazo em peixes: o FishBase possui 8.329 
registros de diferentes fontes alimentares consumidas por peixes (FROESE e PAULY, 2018).
Assim como a AAG, a AIE e a AICE, a AE fornece informações ao nível individual, 
populacional e de comunidade, revelando relações intra e interespecíficas (WOOTTON, 1990; 
GERKING, 1994; ZAVALA-CAMIN, 1996) e, assim, permitindo a compreensão da dinâmica 
das teias tróficas em reposta às variações espaço-temporais e alterações antrópicas (FERREIRA 
et al., 2012; ALMEIDA-SILVA et al., 2015; CARTES et al., 2016; ROFF et al., 2016). A AE 
também permite avaliar a dieta de espécies depositadas em coleções biológicas (ex.: museus), 
para as quais AAG, AIE e métodos baseados em DNA são, muitas vezes, inviáveis devido
(i) aos fixadores químicos utilizados na preservação dos materiais biológicos e (ii) às 
inconsistências amostrais acumuladas entre diferentes investigadores ao longo do tempo e 
espaço (BOWEs e THORP, 2015). No entanto, a AE pode se tornar financeiramente onerosa e 
expressivamente laboriosa em termos de esforços amostral e laboratorial quando os objetivos 
de pesquisa envolvem determinações de espectros de dieta de longo prazo. Além disso, a AE 
não permite determinar a origem da matéria orgânica consumida pelos peixes (PASQUAUD et 
al., 2007). Nesses casos, AAG, AIE, AICE e técnicas baseadas em DNA podem constituir 
técnicas mais efetivas (MATLEY et al., 2018). A AE utiliza métodos não-letais e letais.
As técnicas não-letais de AE recuperam os conteúdos estomacais dos peixes por meio 
da regurgitação, induzida pela administração de substâncias químicas eméticas (MARKUS, 
1932; ELSTON et al., 2015), e por intervenções mecânicas utilizando gastrocópios, tubos, 
sucção e lavagem estomacal (ROBERTSON, 1945; FOSTER, 1977; KAMLER e POPE, 2010). 
Esses métodos não exigem o sacrifício dos espécimes amostrados e, por isso, são vantajosos 
quando se avalia espécies raras ou ameaçadas (HAMMERSCHLAG e SULIKOWSKI, 2011; 
BUTLER e WOODEN, 2012). No entanto, eles consomem tempo e são difíceis de serem 
aplicados in situ, exigindo a sedação química dos espécimes (KAMLER e POPE, 2010; 
HAMMERSCHLAG e SULIKOWSKI, 2011; BUTLER e WOODEN, 2012). Além disso, a 
eficiência desses métodos em recuperar os itens ingeridos pelos consumidores é limitada devido
(i) à anatomia do trato digestivo do peixe (MEEHAN e MILLER, 1978), e (ii) ao tamanho e
(iii) digestibilidade dos itens presa (BROMLEY, 1994). Diversos pesquisadores argumentam 
em favor da baixa letalidade desses métodos (MEEHAN e MILLER, 1978; HORTLE, 1989; 
HAKALA e JOHNSON, 2004; SHUMAN e PETERS, 2007). No entanto, as injúrias associadas
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a essas técnicas afetam o comportamento alimentar dos consumidores (BROSSE et al., 2002), 
aumentando a mortalidade individual, principalmente em ambientes naturais, onde a predação, 
competição, migração e parasitismo constituem fatores que raramente são considerados em 
ensaios experimentais e avaliações laboratoriais (BARBOUR et al., 2012).
As técnicas letais de AE exigem o sacrifício dos espécimes para a extração do trato 
digestivo e do seu conteúdo. Isso pode representar uma oportunidade para relacionar as análises 
alimentares com outros aspectos da história de vida cujas avaliação também exija métodos 
letais, incluindo avaliações de idade e crescimento (baseadas em estruturas rígidas, como 
otólitos e ossos), ontogenia (baseadas em técnicas morfométricas), reprodução (baseadas em 
análises de tecidos adiposos e reprodutivos), impactos ambientais (baseados em análises de 
fluidos e tecidos corporais), entre outros. No entanto, as técnicas letais de AE também têm 
limitações. Peixes de profundidades podem everter o estômago ou regurgitar seu conteúdo 
devido às mudanças de pressão durante o recolhimento dos equipamentos de pesca (ROACH 
et al., 2011; KERWATH et al., 2013). Entre os peixes de mares profundos que vivem até 
500 metros, 47% dos estômagos foram evertidos em Lepidon eqques (MAUCHLINE e 
GORDON, 1980). Em profundidades maiores de 1.000 metros, 85-95% dos estômagos de 
Mora moro foram evertidos e nenhum conteúdo estomacal pôde ser identificado 
(CARRASSÓN e CARTES, 2002; DALLARES et al., 2014). Nesses casos, uma boa alternativa 
foi a análise do trato intestinal, onde uma variedade de presas pôde ser identificada 
(DALLARES et al., 2014; CARTES et al., 2016). Uma outra limitação recorrente das técnicas 
letais de AE é a “alimentação na rede” (i.e.: presas consumidas pelos peixes durante o cerco 
devido às agregações artificiais provocadas pelos equipamentos de pesca). Dependendo da 
duração da coleta, o reconhecimento e o descarte dessas presas são fáceis, pois elas têm 
aparência fresca (i.e.: não digerida) no trato digestivo. As análises intestinais geralmente evitam 
esses problemas, pois a taxa de evacuação gástrica é um processo mais lento do que aquele 
dispendido na coleta. Essas informações podem ser estimadas de forma direta ou indireta, 
aplicando técnicas de restrição alimentar nas espécies avaliadas ou por amostragens mais 
regulares no tempo. Vários modelos matemáticos usam taxas de evacuação gástrica para 
estimar as quantidades de alimentos consumidos pelos peixes (EGGERS, 1977; ELLIOTT e 
PERSSON, 1978).
Após a obtenção dos alimentos consumidos, estes precisam ser identificados. A 
identificação das fontes alimentares é a base para qualquer passo seguinte no estudo de ecologia 
trófica, e exige conhecimentos avançados da taxonomia e da ecologia das presas. Para esse
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propósito, a AE utiliza técnicas visuais e de DNA. Apenas a identificação visual fornece 
informações diretas sobre a ecologia trófica em relação tanto aos aspectos qualitativos, 
relacionados à diversidade taxonômica, quanto aos quantitativos, por meio da aferição das 
quantidades, pesos/volumes e tamanhos dos diferentes itens presa consumidos (HEUPEL e 
SIMPFENDORFER, 2010). Além disso, a identificação visual é a única técnica capaz de 
identificar os diferentes estágios de vida (i.e.: ovo, larva, ninfa, adulto) dos organismos 
predados (NIELSEN et al., 2018).
A identificação visual das presas é um trabalho laborioso e demorado (BUCKLAND et 
al., 2017). Essa identificação utiliza chaves taxonômicas baseadas em animais inteiros 
(i.e.: com corpos íntegros, sem danos). No entanto, itens presa encontrados nos estômagos dos 
peixes geralmente estão danificados e/ou digeridos/amolecidos/liquefeitos, tornando a 
identificação visual difícil ou mesmo impossível. A integridade dos itens presa consumidos 
depende (i) das estratégias de obtenção de alimento empregadas pelos consumidores (ex.: se os 
consumidores ingerem as presas inteiras ou se as cortam e esmagam) (BAKER et al., 2014), 
(ii) as características metabólicas e digestivas desses consumidores (FU et al., 2009), e (iii) a 
resistência das presas à digestão (THOMPSON, 1959; MACDONALD et al., 1982). Durante a 
amostragem, a integridade das presas pode ser afetada pelos equipamentos de pesca e pelas 
técnicas não-letais aplicadas (BOWEN, 1996; STONE, 2004). Essa integridade também é 
influenciada pelo tempo decorrido entre a alimentação, a morte do consumidor e a fixação do 
seu conteúdo estomacal (inibindo a atividade digestiva), bem como pelos fixadores químicos 
usados para preservar os itens presa amostrados (PETERSON e VANDERKOOY, 1996; 
CHIPPS e GARVEY, 2007; HONDOLERO et al., 2012).
Essas dificuldades podem ser parcialmente sanadas pela utilização de coleções- 
referência de presa potenciais intactas oriundas do ambiente avaliado (ALLEN, 1940). 
Coleções-referência devem ser representativas da dieta do consumidor, o que exige 
conhecimentos tanto da ecologia das presas quanto dos consumidores (i.e.: disponibilidade e 
acessibilidade das presas, hábitos alimentares dos consumidores, ritmos circadianos, 
agregações, hábitos crípticos, entre outros) (GARVEY e CHIPPS, 2012). Coleções de 
estruturas rígidas (i.e.: resistentes à digestão) também são úteis, e incluem frústulas de algas 
(KUTKUHN, 1958), sementes de plantas (SOUZA-STEVAUX et al., 1994), estruturas 
quitinosas e de carbonato oriundas de invertebrados (RANDALL e HARTMAN, 1968; 
ALHEIT e SCHEIBEL, 1982), bem como escamas (GARMAN, 1982), otólitos (PERRIN et 
al., 1973; MORROW, 1979) e ossos de vertebrados (NEWSOME, 1977; MANN e
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BEAUMONT, 1980; HANSEL et al., 1988). Para otólitos de peixes, coleções online e bases de 
dados estão disponíveis para auxiliar os pesquisadores em seus estudos (ex.: AFORO, 
LOMBARTE et al., 2006). Além destes, métodos baseados em DNA oferecem alta resolução 
taxonômica e sensibilidade mesmo para itens raros, moles e severamente digeridos (NIELSEN 
et al., 2018).
Os métodos baseados em DNA podem solucionar muitas das ambiguidades relacionadas 
a AAG, AIE e AICE quanto à identificação de itens presa consumidos pelos peixes. Métodos 
baseados em DNA fazem uso de plastídios e DNA mitocondrial e ribossomal nuclear para a 
identificação dos conteúdos recuperados a partir de estômagos (ROSEL e KOCHER, 2002; 
SMITH et al., 2005; LERAY et al., 2013; CARTES et al., 2016) intestinos (CARTES et al., 
2016) e pelotas fecais (CORSE et al., 2010). As sequências de DNA obtidas a partir dessas 
amostras são confrontadas com bancos de referência de DNA para identificação taxonômica 
(ex.: Barcode o f Life Database, HEBERT et al., 2003; RATNASINGHAM e HEBERT, 2007; 
GenBank, BENSON et al., 2013). No entanto, técnicas baseadas em DNA ainda são limitadas 
quanto à reconstrução das quantidades de alimento consumidos (ALBAINA et al., 2016; 
THOMAS et al., 2016).
Técnicas tradicionais de DNA usam sequenciamento Sanger para caracterizar a dieta 
dos peixes (ROSEL e KOCHER, 2002; SYMONDSON, 2002; SMITH et al., 2005). Um dos 
genes usado para a identificação das presas é o gene mitocondrial Citocromo C Subunidade 
Oxidade 1 (COI), proposto como uma unidade de DNA barcode (HEBERT et al., 2003). O 
princípio básico dessa metodologia implica na determinação da existência de variabilidade 
entre as sequências de DNA de uma região simples do gene devido à acumulação de mutações 
durante a história evolutiva. Portanto, a presa poderia ser identificada por uma única e exclusiva 
combinação de nucleotídeos presentes em fragmentos de DNA de aproximadamente 650 pares 
de base (HEBERT et al., 2003). Como desvantagens, o sequenciamento Sanger é laborioso e 
financeiramente oneroso e, algumas vezes, não tem sucesso na identificação da dieta de 
consumidores (JO et al., 2014; CARTES et al., 2016), devido a vários fatores limitantes:
(i) exige o isolamento do espécime presa a ser identificado, o que é virtualmente impossível de 
ser aplicado para alguns grupos taxonômicos e casos ecológicos; (ii) exige a amplificação de 
fragmentos de DNA relativamente intactos, o que pode ser difícil devido à degradação do DNA 
em resposta da ação de enzimas digestivas; (iii) pode ocorrer autocontaminação de DNA, uma 
vez que o DNA do consumidor predomina na amostra estomacal; (iv) há também problemas na 
avaliação de casos de canibalismo; (v) e dificuldades para se isolar a predação secundária
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(i.e.: quando o DNA do conteúdo estomacal das presas é amplificado e essas presas são 
erroneamente assumidas como tendo sido ingeridas diretamente pelo consumidor), conduzindo 
a erros de interpretação nas relações predador-presa; além disso, (vi) a análise é financeiramente 
onerosa, principalmente quando não existem primers disponíveis para as presas avaliadas 
(TABERLET et al., 2012; JO et al., 2014).
O surgimento das plataformas de sequenciamento de próxima geração (NGS, em inglês) 
baseadas em metaborcode aumentaram significativamente a velocidade e a capacidade de 
leituras de sequências de DNA, além de reduzir os custos e o tempo requeridos para as análises 
quando comparados ao sequenciamento Sanger (POMPANON et al., 2012; TABERLET et al., 
2012). As análises de metaborcode permitem uma alta capacidade de identificação taxonômica 
multiespécie utilizando amostras de DNA total (TABERLET et al., 2012). A precisão da 
identificação está relacionada aos objetivos de estudo e a especificidade de primers (i.e.: se 
estes são grupo-específicos ou de ampla gama). Por isso, técnicas de metabarcode têm 
revolucionado os estudos de biodiversidade e biomonitoramento de ambientes terrestres (YU 
et al., 2012; CZECHOWSKI et al., 2017; USHIO et al., 2017) e aquáticos (MIYA et al., 2015; 
EVANS et al., 2016; KECK et al., 2017). Essas técnicas têm também mostrado um enorme 
potencial para a avaliação da dieta de peixes, revelando o consumo de presas que dificilmente 
seriam identificadas por avaliações visuais devido às características limitantes/restritivas 
intrínsecas das presas (ex.: hábitos crípticos, tamanhos corporais muito pequenos, fragilidade, 
alta digestibilidade; LERAY et al., 2013; LERAY et al., 2015; ALBAINA et al., 2016). A alta 
aplicabilidade ecológica dessa técnica levou ao desenvolvimento de indispensáveis “guia de 
usuários” de metabarcode para amostragem, extração de DNA, protocolos de sequenciamento 
e análise de dados (WANGENSTEEN e TURON, 2017). No entanto, essas técnicas também 
possuem várias limitações, incluindo: (i) o tamanho e a integridade do DNA da região alvo,
(ii) vieses causados pela amplificação PCR que contribuem para erros nas estimativas de 
biodiversidade, (iii) problemas de autocontaminação do conteúdo estomacal com o DNA do 
consumidor, (iv) impossibilidade de se detectar canibalismo, (v) problemas com o isolamento 
da predação secundária, (vi) dificuldade ou mesmo impossibilidade de diferenciar táxons 
evolutivamente jovens, e (vii) a necessidade de bancos genômicos de alta qualidade 
(POMPANON et al., 2012; TABERLET et al., 2012; CRISTESCU, 2014). Embora esforços 
tenham sido aplicados para resolver essas questões, com especial atenção a técnicas alternativas 
à PCR, a aplicabilidade desses métodos em estudos tróficos ainda é limitada (TABERLET et 
al., 2012; CRISTESCU, 2014).
145
5.3. Quantificando a dieta
Muitos métodos foram desenvolvidos para quantificar a dieta dos peixes objetivando 
responder questões ecológicas (FIGURA 5.2) (HYNES, 1950; HYSLOP, 1980; ZAVALA- 
CAMIN, 1996). No passado, devido às dificuldades impostas pelo acesso restrito à computação 
e a artigos científicos, (i) métodos equivalentes, mas com diferentes nomes, e (ii) métodos 
distintos, mas com nomes iguais foram desenvolvidos e publicados. Isso tem gerado 
ambiguidades na literatura relacionadas não apenas a erros de interpretação dos métodos em si, 
mas também ao uso incorreto de conceitos biológicos e ecológicos amplamente definidos 
(cf BEGON et al., 2008; KREBS, 2014). Nesta revisão, os métodos disponíveis na literatura 
para a análise de estômagos e conteúdos do trato digestivo dos peixes foram revisados e 
avaliados, e seus nomes foram padronizados considerando os termos utilizados por seus 
proponentes originais e aqueles vernaculares citados na literatura. Equações, propostas de 
modificação e sinonímias relacionadas a esses métodos foram numeradas e apresentadas no 
Apêndice (ex.: Ap.Eq.1).
FIGURA 5.2 - CONTEXTOS DE INTERESSE E INVESTIGAÇÃO DAS DIFERENTES ABORDAGENS 
APLICADAS À QUANTIFICAÇÃO DA DIETA DE PEIXES. FONTE: Modificado de 
SILVEIRA et al. (2020).
5.3.1. Avaliação de estômagos
Existem várias técnicas para a quantificação da dieta que avaliam as proporções de 
estômagos com conteúdo alimentar e o quão cheio de alimentos eles estão. Essas técnicas 
permitem identificar padrões de dieta ontogenéticos e espaço-temporais (BALL, 1961; 
EGGERS, 1977; ALMEIDA-SILVA et al., 2015), revelando hábitos alimentares e orientando 
amostragens para análises subsequentes (CORTÉS, 1997).
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Dentre estes, os métodos mais simplistas avaliam a proporção de peixes que possuem 
alimento no estômago em relação aqueles que não o possuem. Isso fornece estimativas da 
frequência de estômagos com alimento (%Sf) (Ap.Eq.1) e da frequência de estômagos vazios 
(%Sej ) (Ap.Eq.2), respectivamente (DUNCAN, 1912). Outras técnicas avaliam o quão cheio 
estão os estômagos dos peixes. A nível individual, o conteúdo dos estômagos (SOUTHERN, 
1935) ou os estômagos per se (BALL, 1961) são qualificados pelo seu grau de repleção 
estomacal individual (DSF) usando diferentes escalas de classificação subjetivas. Essas escalas 
podem utilizar entre duas (SWYNNERTON e WORTHINGTON, 1940) e oito categorias 
(RAO, 1964) para classificar o estômago desde vazio até cheio. Essa classificação é baseada 
em avaliações visuais e volumétricas (veja seção 5.3.3). A nível populacional, o DSF  obtido a 
partir de cada indivíduo pode ser utilizado para calcular o grau de repleção estomacal 
populacional (SRDj ) (Ap.Eq.3) (SANTOS, 1978), revelando a média ponderada da completude 
estomacal da população. Obviamente, a subjetividade e a diversidade de escalas utilizadas para 
a classificação do DSF  impossibilitam comparações entre diferentes estudos (BERG, 1979). 
Portanto, o DSF e o SRDj  deveriam ser utilizados apenas em processamentos de amostras in 
situ e/ou laboratório para a produção de rápidos diagnósticos iniciais.
Métodos menos subjetivos envolvem o cálculo individual da relação gastrossomática 
(GRSi) (Ap.Eq.4) (BLEGVAD, 1917; HERBOLD, 1986), a qual expressa o quanto o peso dos 
conteúdos estomacais representa em relação ao peso corporal do espécime avaliado. 
Alternativamente, o GRSi pode ser determinado usando modelos alométricos e outros princípios 
de análises de regressão (HUXLEY, 1932; SEMMAR, 2013) para obter o peso máximo 
esperado do estomago para todos os espécimes avaliados em relação a seus comprimentos 
corporais (WALLACE, 1976; KNIGHT e MARGRAF, 1982; HERBOLD, 1986). Esses 
procedimentos evitam a autoinfluência do peso do conteúdo estomacal, da gordura corporal e 
das gônadas (e suas variações sazonais relacionadas ao nível de desenvolvimento gonadal) nas 
estimativas de GRSi (BERG, 1979). Outras aplicações incluem modelos de consumo alimentar 
diário (ELLIOTT e PERSSON, 1978).
5.3.2. Avaliação de conteúdos estomacais
Independentemente das abordagens escolhidas para a amostragem dos conteúdos 
estomacais (i.e.: se não-letal ou letal) e para a identificação de seus conteúdos (i.e.: se visual ou 
por DNA), os itens presa podem ser agrupados em diferentes categorias alimentares de acordo 
com critérios taxonômicos (ex.: espécie, gênero, família etc.) ou fatores funcionais associados
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com a origem do item presa (ex.: autóctone ou alóctone), hábitat (ex.: bentônico, pelágico, 
costeiro, lótico, lêntico, etc.), guilda trófica (ex.: suspensívoros, detritívoros, insetívoros, etc.) 
entre outras classificações possíveis.
Independente disso, a precisão da análise de estômagos depende da suficiência amostral. 
Em consumidores que exploram um único tipo de presa, a análise de um único estômago 
poderia fornecer informações suficientes sobre a composição da dieta dessas espécies. Porém, 
essa é uma característica incomum entre os consumidores, os quais geralmente exploram uma 
grande variedade de presas, principalmente nas regiões subtropicais e tropicais. Essa 
característica ecológica exige um número mínimo de amostras (NMAj ) (i.e.: estômagos) para a 
avaliação eficiente da dieta dos consumidores (cf. SIMENSTAD E CAILLIET, 2017). A 
determinação do NMAj  pode ser feita utilizando índices (ex.: índices de Shannon, Simpson ou 
outros), intervalos de confiança (FERRY e CAILLIET, 1996) e reamostragens randômicas e 
modelos de regressão linear (BIZZARRO et al., 2007). Para todas essas técnicas, os valores 
assintóticos na curva cumulativa de presas, mesmo quando se trabalha com identificações 
grosseiras das presas consumidas, determinam a suficiência amostral (SIMENSTAD e 
CAILLIET, 2017) (FIGURA 5.3).
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FIGURA 5.3 - CURVA CUMULATIVA ASSINTÓTICA DE PRESAS CONSUMIDAS DESTACANDO O 
NÚMERO MÍNIMO DE ESTÔMAGOS (NMSj A SER ANALISADO (n = 245) PARA 
DADOS DE Centropomus parallelus. FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2020).
5.3.3. Dando valor aos alimentos consumidos
A simples descrição nominal daquilo que a espécie ingeriu não fornece informações 
sobre a importância relativa de cada presa na dieta do consumidor (HYNES, 1950), tais como 
a distinção entre presas preferenciais e acidentais, comportamentos alimentares, variações na 
dieta ao longo do tempo e do espaço e suas relações com fatores ambientais e biológicos. 
Portanto, a determinação e a quantificação do alimento consumido são essenciais nos estudos 
de ecologia trófica. Vários métodos foram propostos para quantificar a ocorrência e a
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quantidade de cada categoria alimentar consumida em relação ao número e peso/volume de 
presas, e a escolha de qualquer um desses métodos deve considerar as características técnicas e 
ecológicas das presas, os hábitos alimentares dos consumidores e os objetivos do estudo.
5.3.3.1. Dados de ocorrência
O registro das diferentes categorias alimentares consumidas pelas espécies de peixes 
constitui os dados de ocorrência. Essas informações podem ser facilmente obtidas e dispensam 
o laborioso e difícil trabalho envolvido em separar itens presa fragmentados, severamente 
digeridos ou embebidos em muco estomacal (LINFIELD, 1980; BAKER et al., 2014). Tais 
vantagens metodológicas tornam a análise de ocorrência rápida e evitam os erros associados a 
outros métodos de quantificação, tais como os associados à aferição de quantidades, 
peso/volume e medidas lineares (NATARAJAN e JHINGRAN, 1961; LIAO et al., 2001; 
BUCKLAND et al., 2017). No entanto, os dados de ocorrência não fornecem informações 
nutricionais, os quais são relacionados às mensurações de peso/volume (TESTER, 1932; 
JONES, 1968; BUCKLAND et al., 2017).
5.3.3.2. Dados de quantidade/abundância
A contagem dos itens presa consumidos pertencentes a uma dada categoria alimentar 
constitui uma abordagem simples e fácil de ser conduzida quando se trabalha com itens presa 
de tamanho grande e que pertencem a uma mesma classe de tamanho (TESTER, 1932; BERG,
1979). Esse método é também vantajoso quando se trabalha com itens presa de alta 
digestibilidade, para os quais as mensurações de peso/volume poderiam ser tendenciosas devido 
à perda de massa durante o processo digestivo do consumidos (PINKAS et al., 1971; HYSLOP,
1980). No entanto, a aferição de dados de quantidade/abundância não é indicada quando se 
trabalha com itens presa (i) microscópicos, (ii) numerosos, (iii) que não ocorrem em unidades 
discretas e (iv) que se apresentam fragmentados (ARAWOMO, 1976; BAKER et al., 2014; 
BUCKLAND et al., 2017), pois nessas situações a contagem se torna uma tarefa difícil, a qual 
geralmente é realizada por meio de estimativas visuais subjetivas (FROST, 1943). Essa 
subjetividade pode ser reduzida -  mas não eliminada -  utilizando-se dispositivos que auxiliem 
nas estimativas de contagem, como câmaras de contagem circulares (PRIEGEL, 1970; NICO e 
THOMERSON, 1989) ou campos de contagem com grades, tais como placas de Petri (EVANS, 
1952), câmaras (PYCHA e SMITH Jr., 1955), lâminas (JONES, 1968) (ex.: lâminas Sedgwick- 
Rafter) e oculares micrométricas (BELK, 1975).
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5.3.3.3. Dados de peso e volume
Tanto os dados de peso quanto os de volume podem ser utilizados para quantificar o 
alimento consumido pelos peixes. A escolha acerca de qual dos dois utilizar deve ser tomada 
considerando a disponibilidade de equipamentos e as características das categorias alimentares 
a serem analisadas. A precisão de ambos os métodos depende da habilidade do pesquisador e 
da viabilidade em se separar de forma adequada as diferentes categorias alimentares (BAKER 
et al., 2014). No entanto, ambos são influenciados pelo (i) tamanho dos itens presa consumidos,
(ii) o comportamento alimentar dos consumidores (i.e.: se as presas são ingeridas inteiras ou 
fragmentadas ou maceradas), (iii) o grau de digestão das presas e (iv) a quantidade de muco 
que as envolve (LINFIELD, 1980; BUCKLAND et al., 2017).
Na abordagem gravimétrica, aferições de peso requerem uma balança analítica com alta 
precisão decimal, e as diferentes categorias alimentares podem ser pesadas úmidas ou secas. 
Embora Papaconstantinou e Caragitsou (1989) tenham realizado estimativas de peso de itens 
consumidos por peixes utilizando avaliações visuais, essa abordagem não é recomendada 
devido à sua subjetividade intrínseca. Quando se afere peso úmido, o excesso de água 
envolvendo os itens presa deve ser removido com papel filtro (SURBER, 1933) ou por meio de 
centrifugação (PECK, 1974) para evitar superestimativas. O peso seco é aferido após 
desidratação dos itens presa em forno (SURBER, 1933) ou por criodessecação (ELLIOTT, 
1967) ou pela obtenção de massa seca de cinzas (KITCHELL e WINDELL, 1970). Embora a 
aferição do peso seco forneça estimativas mais precisas (BERG, 1979), o peso úmido é 
altamente correlacionado ao peso seco, garantindo também resultados confiáveis (GLENN e 
WARD, 1968). Além disso, avaliações de peso úmido são mais práticas e convenientes quando 
se trabalha com grandes tamanhos amostrais (GLENN e WARD, 1968), enquanto avaliações 
de peso seco exigem equipamentos específicos e consomem mais tempo (HYSLOP, 1980).
A abordagem volumétrica pode envolver estimativas visuais ou utilizar equipamentos 
de precisão para tal. Estimativas visuais são baseadas na habilidade do pesquisador em avaliar 
volumes tridimensionais (McHUGH, 1940) e em compará-los com formas geométricas de 
volumes conhecidos que sejam semelhantes às formas corporais das presas avaliadas 
(LARIMORE, 1957). Se a estimativa de volume for tomada para a quantidade total de alimento 
consumido, os dados podem ser particionados entre as diferentes categorias alimentares 
utilizando o Método dos pontos (veja seção 5.3.4.5). No entanto, todas essas propostas são
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extremamente subjetivas e suscetíveis a erros e, portanto, não são recomendadas (HYNES, 
1950).
Aferições de volume utilizando equipamentos baseados no deslocamento de líquidos e 
na avaliação de formas geométricas são menos subjetivas do que as estimativas puramente 
visuais (NATARAJAN e JHINGRAN, 1961). Técnicas de deslocamento aferem a quantidade 
de líquido deslocado pela categoria alimentar quando esta é imersa em um tubo graduado 
contendo um volume conhecido de líquido (HAZZARD e MADSEN, 1933). Essa técnica 
corresponde ao mesmo princípio do trofômetro de Olaso (OLASO, 1990), utilizado 
principalmente em trabalhos in situ (ex.: embarcações comerciais/científicas). Outra recorrente 
técnica aplicada à avaliação de volume de itens presa é a de compressão (CHUBB, 1961), a 
qual utiliza uma câmara com grades (i.e.: campos) medindo 1x1 mm e com 1 mm de altura nas 
paredes laterais, dentro das quais a categoria alimentar é depositada. Na sequência, essa 
categoria alimentar é comprimida de cima-para-baixo com uma lâmina de vidro, e o número de 
grades ocupadas pela categoria (mm3) informa sobre o seu volume (i.e.: faz-se a conversão de 
1 mm3 para 0,001 ml). Resultados similares podem ser obtidos depositando a categoria 
alimentar em uma placa de Petri forrada com papel milimetrado (HELLAWELL e ABEL, 
1971). Para presas de tamanhos reduzidos, é possível utilizar oculares micrométricas 
(MINCKLEY et al., 1970; MONTGOMERY, 1980) e lâminas com grades sob microscópio 
(ODUM e HEALD, 1972). Técnicas geométricas baseadas em imagens digitais também 
permitem estimar o volume das categorias alimentares utilizando softwares específicos 
(RYBCZYNSKI et al., 2008). Para qualquer uma dessas abordagens, o excesso de água 
aprisionado ao redor dos itens presa causa erros significativos na aferição de volume, devendo 
ser previamente removido com papel filtro (OOSTEN e DEASON, 1938) ou por evaporação 
(BELLINGER e AVAULT, 1971) ou centrifugação (ODELL, 1934; RHODES e McCOMISH, 
1975) ou decantação (ARAWOMO, 1976). De forma geral, o uso desses procedimentos para 
remover o excesso de água dos itens presa tem sido omitido na maioria dos trabalhos publicados 
nas últimas décadas, tornando impossível avaliar se eles têm sido adotados ou não pelos autores.
5.3.3.4. Reconstrução da dieta
Mesmo se o item presa consumido estiver altamente digerido, é possível reconstruir seu 
peso/volume original esperado por meio de técnicas subjetivas ou por aferições de tamanho 
corporal associadas a regressões. As técnicas subjetivas são baseadas na avaliação da forma 
geral das presas, cujo volume pode ser estimado de acordo com equações geométricas (formas
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circulares, quadradas, cilíndricas, cúbicas, paralelepidais, etc., McCOMISH, 1967). Propostas 
mais acuradas são baseadas na medição de estruturas rígidas resistentes à digestão 
(ex.: carapaças de crustáceos, otólitos de peixes) seguida por ajustes de regressão e retrocálculo, 
tanto para invertebrados (DAVIS, 1977; PERSSON e GREENBERG, 1990) como vertebrados 
(MANN e BEAUMONT, 1980; HANSEL et al., 1988). Esse mesmo princípio pode ser aplicado 
para estudos de relação predador-presa quanto às estimativas de tamanho da presa (SCHARF 
et al., 1997) e também para o consumo de algas por peixes planctívoros, baseados na quantidade 
de clorofila a consumida (WILLIAMSON e GARVEY, 2005). A precisão dessas técnicas 
depende de aferições precisas dos restos dos itens presas recuperados dos estômagos dos peixes 
(ex.: estruturas rígidas, quantidades de clorofila) (CHIPPS e GARVEY, 2007) e da 
disponibilidade de modelos de regressão relacionados às presas oriundas da mesma área e época 
de alimentação (i.e.: amostragem) dos peixes sob avaliação (BERG, 1979).
5.3.4. Índices simples
Os índices simples são aqueles baseados em apenas uma variável relativa no que diz 
respeito ao consumo de um dado item presa (i.e.: ocorrência ou quantidade ou peso/volume), 
objetivando descrever a dieta dos peixes nas perspectivas qualitativas e/ou quantitativas. 
Diversos autores avaliaram o poder dos diferentes índices simples para descrever a dieta dos 
consumidores (THOMPSON, 1959; WALLACE, 1981; LIAO et al., 2001; AHLBECK et al., 
2012; BUCKLAND et al., 2017). A escolha do melhor índice deve considerar as características 
biológicas, ecológicas e comportamentais das presas e dos consumidores, bem como os 
objetivos do estudo (TABELA 5.1) (AHLBECK et al., 2012). Em todos os casos, a 
variabilidade individual dos dados deve ser considerada: cada espécime (i.e.: cada estômago) 
deve ser tratado como uma unidade amostral e aleatória. No entanto, a forma simplista adotada 
para apresentar as equações desses índices em revisões anteriores (HYNES, 1950; HYSLOP, 
1980; ROSECCHI e NOUAZE, 1987; CORTÉS, 1997; MANKO, 2016) não assegurou esse 
entendimento. Em vários estudos os dados individuais foram agrupados (i.e.: somados) para o 
cálculo de índices e modelos, eliminando a repetição, reduzindo a variabilidade dos dados e 
consequentemente, tendenciando os resultados das análises (HURLBERT, 1984; RINDORF e 
LEWY, 2004; METCALF et al., 2008; AHLBECK et al., 2012). A variabilidade individual 
deve ser respeitada em cada índice simples (cf Apêndice, seção 5.9), tal como apresentado em 
algumas revisões recentes sobre ecologia trófica de peixes (CHIPPS e GARVEY, 2007; 
GARVEY e CHIPPS, 2012).
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TABELA 5.1 - EMPREGABILIDADE DE ÍNDICES SIMPLES EM ESTUDOS DE ECOLOGIA TRÓFICA DE PEIXES.








Presas com pequena 
amplitude de tamanho; 
Necessidade de análises 
rápidas;
Quando há presas 
pequenas e restos de 
presas;
Avaliações nutricionais;








Câmaras/lâminas de contagem e 
ocular micrométrica;
Presas com alta 
digestibilidade; 
Presas com pequena 
amplitude de tamanho;
Quando há presas 
pequenas, 
abundantes, 
fragmentadas e que 
ocorrem em unidades 
não-discretas;
Avaliações energéticas;
Dieta de peixes detritívoros, 
planctívoros, herbívoros e onívoros









excesso de água; 
Câmaras com grades e software 
(abordagens geométricas); 
Ocular micrométrica e software
consumidas;
Presas parcialmente digeridas 
ou restos de presas 
(retrocálculos);
Quando há presas 
muito grandes;
Peixes que fragmentam e/ou maceram 
o alimento;
peso/volume; (retrocálculos);
Peixes generalistas, oportunistas e
Frequência de Comunidade; Quando há presas piscívoros;
dominância; Esforço seletivo; Não; Necessidade de análises pequenas que são Subjetividade na determinação daAvaliação rápidas; raras ou muito dominância;
Método dos postos; nutricional; abundantes; Comparabilidade limitada entre 
estudos;
Comunidade; Necessidade de análises Subjetividade em estimativas visuais;
Método dos pontos; Esforço seletivo; Avaliação 
nutricional;
Não; rápidas;
Grande número de amostras;
Quando há presas 
muito grandes;
Subjetividade na alocação de pontos; 
Comparabilidade limitada entre 
estudos;
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2020).
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5.34.1. Frequência de ocorrência
Dados de ocorrência permitem calcular a frequência de ocorrência (%Oj  (Ap.Eq.5) da 
categoria alimentar f  encontrada nos estômagos da espécie j . A %Ofj  não exige a correta e 
exaustiva separação das diferentes categorias alimentares encontradas no estômago, fazendo 
desta uma técnica rápida (HYSLOP, 1980; LINFIELD, 1980), que fornece informações 
robustas independentemente dos hábitos alimentares dos consumidores (AHLBECK et al., 
2012). Esse método é adequado para mensuração do esforço seletivo, amplitude de nicho 
populacional e avaliações de dieta a nível de comunidade (THOMPSON, 1959; HYSLOP,
1980). A %Of j  é o método mais indicado e de melhor interpretação para a descrição da dieta, 
principalmente em estudos focados em comparações espaço-temporais, pois não é influenciado 
pela quantidade, peso/volume e tamanho dos itens presa consumidos (NATARAJAN e 
JHINGRAN, 1961; LIAO et al., 2001; BAKER et al., 2014; BUCKLAND et al., 2017). No 
entanto, alguns autores argumentam que a %Of  superestima a importância de presas pequenas 
e restos de presas e, consequentemente, subestima a importância de presas grandes (CORBET, 
1961; BERG, 1979; WALLACE, 1981; AHLBECK et al., 2012). Isso pode tendenciar análises 
focadas em algumas guildas tróficas, tais como piscívoros (AHLBECK et al., 2012). Além 
disso, a %Ofj não fornece informações de perspectiva energética, inviabilizando análises de 
fluxo de energia ao longo dos níveis ecológicos (TIRASIN e J0RGENSEN, 1999).
5.34.2. Frequência numérica
Dados de quantidade permitem calcular a frequência numérica (%Nfj)  da categoria 
alimentar f  consumida pela espécie j  (Ap.Eq.6). A %Nj  fornece informações sobre o 
comportamento alimentar e o esforço dispendido pelos consumidores na seleção e aquisição de 
alimento nos diferentes hábitats (ex.: coluna d’água, próximo ao fundo, no substrato) 
(GRAHAM e JONES, 1962; MACDONALD e GREEN, 1983). Esses conhecimentos são 
particularmente importantes para estudos etológicos. A %Nf  é fortemente influenciada pelo 
tamanho dos itens presa, superestimando a importância de categorias alimentares compostas 
por presas pequenas, abundantes e que ocorrem em categorias não-discretas, mas que 
apresentam qualidade nutricional pequena quando comparada a presas maiores, mas pouco 
abundantes na dieta da espécie avaliada (GODFRIAUX, 1969; HELLAWELL e ABEL, 1971; 
WALLACE, 1981; LIAO et al., 2001; BUCKLAND et al., 2017). Portanto, a %Nj  é um método 
restritivo e não recomentado para análises de espécies planctívoras, herbívoras, onívoras e
154
detritívoras, bem como para generalistas que consomem presas com grande amplitude de 
tamanho (LIMA-JUNIOR e GOITEIN, 2001; AHLBECK et al., 2012).
5.3.4.3. Frequências gravimétrica e volumétrica
Dados gravimétricos e volumétricos são usados para calcular a frequência gravimétrica 
(%Wfj)  (Ap.Eq.7) e a frequência volumétrica (%Vfj)  (Ap.Eq.8) da categoria alimentar f  
encontrada na dieta da espécie j ,  respectivamente. Esses métodos são fáceis de serem aplicados 
quando se avaliam itens presa grandes (HYSLOP, 1980). Eles produzem descrições apuradas e 
precisas para uma ampla variedade de comportamentos alimentares de peixes, principalmente 
quando baseados em retrocálculos para estimar o peso/volume original esperado dos itens presa 
consumidos (AHLBECK et al., 2012). Retrocálculos fornecem resultados mais precisos quando 
comparados com a simples e direta aferição do peso/volume das categorias alimentares 
(THOMPSON, 1959; BUCKLAND et al., 2017). Tanto a %Wf j  quanto a %Vf j  são fortemente 
recomendadas para a descrição da dieta de comunidades de peixes (AHLBECK et al., 2012), 
permitindo avaliar a importância nutricional relativa de cada categoria alimentar consumida e 
o fluxo de energia através das teias tróficas (BALL, 1961; LAUZANNE, 1975; TIRASIN e 
J0RGENSEN, 1999). No entanto, é necessário atentar para eventuais superestimativas da 
importância de itens grandes, porém raros (LEONARD e LEONARD, 1949; HELLAWELL e 
ABEL, 1971; WALLACE, 1981; LIAO et al., 2001; BUCKLAND et al., 2017), principalmente 
quando a variabilidade individual é ignorada e os dados são agrupados (AHLBECK et al., 
2012).
5.3.4.4. Frequência de dominância
A frequência de dominância (%Dj  (Ap.Eq.9) (SOUTHERN, 1935) destaca a categoria 
alimentar f  mais recorrente encontrada na dieta da espécie j . O critério para definir a dominância 
de uma dada categoria alimentar pode ser baseado na predominância de itens presa por número 
(i.e.: quantidade) ou peso/volume. Embora a %Df j  pareça vantajosa para determinar as fontes 
alimentares mais importantes exploradas pelos consumidores, o método é muito subjetivo 
quando se analisa estômagos com pouca quantidade de alimento (CORBET, 1961). 
Superestimativas de itens presa pequenos ocorrem principalmente para aquelas espécies de 
peixes que são (i) generalistas em relação ao tamanho da presa (ex.: onívoros e generalistas 
oportunistas) e (ii) eletivos em relação a presas de tamanhos grandes (ex.: piscívoros) 
(AHLBECK et al., 2012). Inversamente, subestimativas ocorrem quando presas raras ou que
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ocorrem em pequena quantidade estão presentes, produzindo valores nulos como resultado final 
do cálculo do índice (AHLBECK et al., 2012). Além disso, os diferentes critérios adotados por 
diferentes pesquisadores para se definir o que é dominância limitam a comparabilidade entre 
diferentes estudos.
5.3.4.5. Método dos pontos
O método dos pontos (%Pf )  (Ap.Eq.10) (SWYNNERTON e WORTHINGTON, 1940) 
é baseado em estimativas visuais que consideram de forma conjunta o grau de repleção 
estomacal individual (DSF), a abundância relativa dos itens presa recuperados e o volume 
ocupado por estes no estômago do espécime avaliado. Dessa forma, o %Pfj não exige a 
separação física das categorias alimentares consumidas, nem a contagem precisa dos itens presa 
ou aferições de peso/volume por meio da utilização de equipamentos (SWYNNERTON e 
WORTHINGTON, 1940). Essas características fazem do %Pf  um método fácil e rápido para 
descrever a dieta dos consumidores. Esse método é vantajoso em estimativas de consumo de 
categorias alimentares microscópicas, fragmentadas, abundantes, que ocorrem em unidades 
não-discretas e que estão em avançado estágio de digestão (HYNES, 1950). Outra vantagem é 
que as estimativas de volume obtidas com o %Pfj fornecem resultados próximos àqueles obtidos 
no método gravimétrico (KISLALIOGLU e GIBSON, 1977; AHLBECK et al., 2012). No 
entanto, as escalas utilizadas para classificar o D SF  variam entre diferentes pesquisadores, 
inviabilizando comparações entre eles estudos, áreas e tempo. Além disso, o %Pf  possui uma 
alta subjetividade, a qual é inerente de estimativas visuais de quantidade e peso/volume 
(THOMPSON, 1959). Embora argumente-se que tal subjetividade seja suprimida quando se 
analisa uma grande quantidade de estômagos (CHRISTENSEN, 1978), vieses de estimativa 
ocorrem mesmo quando as aferições visuais são feitas sob condições ótimas simuladas 
utilizando itens presa artificiais (MARRERO e LOPEZ-ROJAS, 1995). Portanto, o %Pf  deve 
ser substituído por estimativas mais precisas (ex.: %Oj , %Nj , %Wf j , %Vf  and %PSj ) sempre 
que possível.
5.3.4.6. Método dos postos
O método dos postos (%Rf ) (Ap.Eq. 11) (POLLARD, 1973) utiliza estimativas visuais 
para classificar as diferentes categorias alimentares f  consumidas pela espécie j  de acordo com 
a dominância dessas categorias na perspectiva de volume. Embora o uso do %Rf  seja fácil e 
rápido (POLLARD, 1973), este método não permite comparar a importância nutricional das
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diferentes categorias consumidas, uma vez que as estimativas de volume dessas categorias são 
substituídas por valores de postos. Além disso, tal como no %Df j , estômagos com pouco 
alimento limitam as análises no %Rf j .
5.3.4.7. Abundância de presas-específicas
A abundância de presas-específicas (%PSj ) (Ap.Eq.12) (AMUNDSEN et al., 1996) 
pode utilizar dados de quantidade ou peso/volume da categoria alimentar f  consumida pela 
espécie j. Este método é mais robusto do que o %Nj, %Wj  e %Vf j  porque ele considera no 
denominador apenas os estômagos no qual a categoria alimentar f  ocorreu (i.e.: o %PSj  é 
ponderado pelo número de estômagos que apresentaram a categoria f). Dessa forma, o %PSf j  
remove a dependência que outros índices simples possuem em relação à %Oj  (BROWN et al., 
2012). Essa independência é importante em técnicas de representação gráfica (AMUNDSEN et 
al., 1996) e para balancear o cálculo de índices compostos (BOWEN et al., 1996).
5.3.5. Índices compostos
Como discutido ao longo da anterior, os diferentes índices simples respondem a 
diferentes questões ecológicas acerca da dieta dos peixes, apresentando diferentes limitações e, 
consequentemente, atendendo a diferentes objetivos de pesquisa. Objetivando fornecer análises 
integradas, balanceadas, padronizadas e robustas, diferentes índices foram desenvolvidos 
combinando dois ou mais índices simples em um único índice composto (NATARAJAN e 
JHINGRAN, 1961; PINKAS et al., 1971; HUREAU, 1970; HOBSON e CHESS, 1973; 
KURIAN, 1977; GEORGE e HADLEY, 1979; ZANDER, 1982; GRANADO-LOURENCIO e 
GARCÍA-NOVO, 1986; MOHAN e SANKARAN, 1988; KING, 1988; 1989; ASSIS, 1996; 
UDO, 2002; BROWN et al., 2012). Os dois índices compostos mais aplicados na literatura são 
apresentados aqui, bem como uma proposta recente que evita vieses matemáticos relacionados 
aos índices compostos existentes. Uma lista completa dos índices compostos existentes na 
literatura é fornecida no Apêndice (seção 5.9.4, Ap.Eq.13-27).
5.3.5.I. índice de preponderância
Inicialmente proposto por Natarajan e Jhingran (1961), o índice de preponderância (IPj )  
(Ap.Eq.13) é baseado nas frequências de ocorrência e gravimétrica/volumétrica. Este índice foi 
desenvolvido de forma independente por pesquisadores no Brasil (KAWAKAMI e 
VAZZOLER, 1980), França (PITCHER, 1980, 1981), Nigéria (KING, 1990) e Rússia
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(RESHETNIKOV et al., 1993; POPOVA e RESHETNIKOV, 2011). A principal crítica ao IPf j  
é que a %Wf j  e %Vf j  são enviesadas pelo tamanho do item presa (discutido na seção 5.3.4.3), 
superestimando a importância de itens de tamanho grande (MANKO, 2016). Além disso, os 
conceitos matemáticos assumidos no IPf j  superestimam a importância da %Of j , o que insere 
fortes vieses na análise (BROWN et al., 2012).
5.3.5.2. Índice de importância relativa
O índice de importância relativa (IRIfj)  (Ap.Eq. 14) (PINKAS et al., 1971) é baseado nas 
frequências de ocorrência, numérica e gravimétrica/volumétrica. Por apresentar esse aspecto 
integrativo, argumenta-se que o IRIf j  forneça as descrições mais precisas sobre a dieta de peixes 
(LIAO et al., 2001) e, por isso, este índice deveria ser adotado como uma medida de dieta 
padrão, permitindo a comparabilidade entre diferentes estudos (CORTÉS, 1997, 1998). No 
entanto, os índices simples utilizados no cálculo do IRIf j  têm seus próprios vieses relacionados 
ao tipo e tamanho dos itens presa consumidos (conforme discutido ao longo das seções 5.3.4.1­
3), influenciando negativamente os resultados. Além disso, os procedimentos matemáticos 
adotados no cálculo do IRIf j  superestimam a importância da %Of j , levando a erros adicionais na 
análise (AHLBECK et al., 2012; BROWN et al., 2012). O IRIf j  ainda pode ser influenciado pelo 
nível taxonômico adotado na descrição da dieta (HANSSON, 1998) e pelos hábitos alimentares 
dos consumidores (AHLBECK et al., 2012).
5.3.5.3. Importância Relativa de Presas-Específicas
Como discutido por Brown et al., (2012), índices compostos combinando a %Of j  com 
outros índices simples podem elevar a %Of j  ao quadrado de forma não-intencional de acordo 
com a expressão matemática adotada no cálculo do índice composto. Isso ocorre porque a %Of j  
está implícita em outros índices simples, tais como a %Nf j , %Wf j  e %Vf j . Para evitar esses vieses, 
a importância relativa de presas-específicas (PSIRIf j) (Ap.Eq.27) (BROWN et al., 2012) 
combina a %Of j  com a abundância de presas-específicas (%PSf j) (enquanto medidas de 
quantidade e peso/volume) (AMUNDSEN et al., 1996). O PSIRIf j  foi desenvolvido como uma 
correção para o IRIf j  e, sob condições específicas (i.e.: de acordo com os índices simples 
envolvidos no cálculo), pode ser considerado como uma forma derivada do índice de 
importância geométrica (GIIf ) (Ap.Eq.25) (ASSIS, 1996). Embora o PSIRIf j  tenha 
similaridades com os índices acima mencionados, seu cálculo requer procedimentos 
matemáticos adicionais em relação ao IRIf j  e, simultaneamente, utiliza índices simples de forma
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diferente daquela adotada nos cálculos do IRIfj e GIIf j. Portanto, o PSIRIfj é um índice composto 
independente e não apenas uma modificação do IRIfj e do GIIf j. Os proponentes do PSIRIfj 
argumentam que este método deveria substituir a utilização do IRIf  em avaliações de ecologia 
trófica de peixes (BROWN et al., 2012).
5.3.5.4. Críticas ao uso de índices compostos
A utilização de índices compostos é amplamente criticada na ecologia trófica de peixes 
(HYSLOP, 1980; ROSECCHI e NOUAZE 1987; HANSSON, 1998; TIRASIN e 
J0RGENSEN, 1999; AHLBECK et al., 2012; BAKER et al., 2014; BUCKLAND et al., 2017) 
devido a vieses relacionados (i) aos índices simples envolvidos, (ii) à expressão matemática 
utilizada, (iii) à robustez dúbia do índice composto em descrever a dieta de espécies de peixes 
que possuem diferentes comportamentos alimentares e (iv) sua comparabilidade restrita entre 
diferentes estudos.
Como previamente comentado (seção 5.3.4), cada índice simples tem vieses próprios 
relacionados às características biológicas das presas e dos consumidores, bem como em relação 
aos métodos utilizados para valorar os itens presas e quantificar as categorias alimentares 
consumidas. Cada uma dessas fontes de vieses deveria ser criteriosamente considerada para 
evitar erros nos resultados da quantificação da dieta das espécies (MORRIS e AKINS, 2009; 
AHLBECK et al., 2012), que, posteriormente, são magnificados no cálculo dos índices 
compostos (HANSSON, 1998; AHLBECK et al., 2012; BUCKLAND et al., 2017). Por 
exemplo, a expressão matemática de alguns índices compostos pode destacar alguns índices 
simples em detrimento de outros (HYSLOP, 1980; ROSECCHI e NOUAZE, 1987; MORRIS 
e AKINS, 2009; AHLBECK et al., 2012). A %Of  é superestimada quando multiplicada por 
%Nf j , %Wf j  e %Vf j , uma vez que a frequência de ocorrência está intrinsicamente presente em 
cada um desses índices simples (AHLBECK et al., 2012; BROWN et al., 2012). Embora essa 
superestimativa possa ser evitada substituindo essas medidas de dieta pelo %PSf j  (BROWN et 
al., 2012), a crítica central à utilização de índices compostos é que a soma ou a multiplicação 
de porcentagens não possui significado biológico, pois tais porcentagens constituem proporções 
adimensionais (BOWEN, 1996). Além disso, os resultados obtidos a partir de índices simples 
individuais e de índices compostos são redundantes (MACDONALD e GREEN, 1983) e pouca 
ou nenhuma nova informação é obtida quando índices simples são combinados para o cálculo 
de índices compostos (MACDONALD e GREEN, 1983; BENNEMANN et al., 2006). Na
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realidade, há uma perda de informação quando se utiliza índices compostos, tendenciando as 
avaliações de dieta (AHLBECK et al., 2012).
Outra importante limitação no uso de índices compostos é que diferentes índices 
fornecem diferente resultados (ROSECCHI e NOUAZE, 1987; TIRASIN e J0RGENSEN, 
1999; BENNEMANN et al., 2006; AHLBECK et al., 2012; BUCKLAND et al., 2017). Embora 
Rosecchi e Nouaze (1987) tenham proposto expressões que permitam equivalências entre os 
resultados de alguns índices, essas comparações permanecem restritas (MORRIS e AKINS, 
2009). Além disso, a maioria dos índices compostos disponíveis na literatura acumula inúmeras 
propostas de modificação desenvolvidas ao longo das décadas. Essas propostas incluem a 
substituição de parâmetros quantitativos precisos por outros estimados de forma subjetiva 
(LUTHER, 1962; CHRISTEN SEN, 1978; COETZEE, 1986; LIMA-JUNIOR e GOITEIN, 
2001; PASQUAUD et al., 2007; AYOADE et al., 2008) ou a substituição de parâmetros 
energéticos por outros relativos à abundância (ARA et al., 2009; ARGILLIER et al., 2012) ou 
dominância (CARDONA e CASTELLÓ 1989; BENNEMANN et al., 2006). Casos extremos 
envolvem a supressão (PITCHER e CALKINS, 1979; TOWNSEND, 1983; PRICE et al., 1991) 
ou a inclusão de parâmetros (COLEMAN and MOBLEY 1984), bem como mudanças na 
expressão matemática da equação original (MUIR et al., 1986).
Em resumo, a robustez dos índices compostos em revelar a importância das categorias 
alimentares consumidas é baseada apenas em suposições (BERG, 1979) e, portanto, eles 
deveriam ser abandonados (HANSSON, 1998). Alternativas ao uso desses índices incluem o 
emprego de índices simples em técnicas de bootstrap (TIRASIN e J0RGENSEN, 1999) e 
técnicas multivariadas (MACDONALD e GREEN, 1983; MARSHALL e ELLIOTT, 1997; 
BALDÓ e DRAKE, 2002) ou de modelagem (AINSWORTH et al., 2010; SEMMAR e ROUX,
2014).
5.4. Medidas de nicho
As medidas de nicho avaliam o espectro de recursos explorado pelos consumidores e 
sua relação com variáveis bióticas (ex.: traços morfológicos funcionais, fases de vida) e bióticas 
(ex.: complexidade de habitat, parâmetros de qualidade de água) (COLWELL e FUTUYMA, 
1971; BLÜTHGEN et al., 2006; SEXTON et al., 2017). Essas avaliações podem revelar padrões 
alimentares ontogenéticos (KEAST, 1978; TOOLE, 1980), morfológicos (XIE et al., 2001; 
VILLARES-JUNIOR et al., 2016), intra (GEORGE e HADLEY, 1979; BIZZARRO et al.,
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2007) e interespecíficos (PRICE et al., 1991), e suas relações com influências espaço-temporais 
(UIEDA e PINTO, 2011) e influências antrópicas (CAPRA e BENNEMANN, 2009).
Aferições de amplitude de nicho (AN), também denominadas tamanho de nicho 
(KLOPFER e MACARTHUR, 1960) ou largura de nicho (van VALEN, 1965), objetivam 
quantificar a variedade e a amplitude de condições que definem o nicho ecológico das espécies 
(i.e.: recursos e variáveis ambientais; veja SEXTON et al., 2017). Medidas simples de AN são 
baseadas apenas nos alimentos consumidos (i.e.: aqueles obtidos a partir de análises de 
estômagos). Elas utilizam índices de diversidade como os índices de Shannon-Wiener (1949), 
Simpson (1949) (equivalente ao inverso do índice de Levins; LEVINS, 1966; 1968; 
HULBERT, 1978) e Brillouin (1956) para medir o espectro alimentar dos consumidores. 
Porém, essas aferições não permitem avaliar se o consumo alimentar reflete a disponibilidade 
das presas ou o esforço seletivo dos consumidores ou ambos (COLWELL e FUTUYMA, 1971; 
PETRAITIS, 1979). Assim, o uso dessas métricas de AN em avaliações de ecologia trófica de 
peixes permanecem arbitrárias (HULBERT, 1978; SMITH e ZARETH, 1982; BLÜTHGEN et 
al., 2006; DEVICTOR et al., 2010).
Medidas de AN mais robustas procuram incorporar os múltiplos componentes 
existentes no nicho ecológico dos consumidores. Para isso, a dieta dos consumidores é 
confrontada com a disponibilidade das presas potenciais no ambiente (HULBERT, 1978; 
SMITH e ZARETH, 1982), agregando, sempre que possível, informações bióticas relativas às 
presas e consumidores, bem como informações ambientais (DEVICTOR et al., 2010; SEXTON 
et al., 2017). Alguns estudos têm confrontado dados de morfometria linear e geométrica com 
informações de dieta, preferência alimentar e sobreposição de nicho (MONTANA et al., 2014; 
BOHÓRQUEZ-HERRERA et al., 2015; PESSANHA et al., 2015; PEASE et al., 2018). Essas 
avaliações geralmente utilizam índices de eletividade (veja revisões sobre índices de eletividade 
em ALLDREDGE e GRISWOLD, 2006; KREBS, 2014) e técnicas multivariadas (DEVICTOR 
et al., 2010; SEXTON et al., 2017).
Medidas de sobreposição de nicho (SN) comparam a AN de diferentes consumidores 
(LEVINS, 1968; HULBERT, 1978; KREBS, 2014). Quando as medidas de AN incorporam um 
único eixo (ex.: presas consumidas vs. presas disponíveis), comparações de SN podem ser 
baseadas em índices de sobreposição simples (veja revisão sobre índices de sobreposição de 
nicho em KREBS, 2014). No entanto, quando as comparações de NA incorporam eixos 
múltiplos, geralmente há a necessidade de se avaliar diferentes tipos de dados (i.e.: dados 
contínuos, categóricos, binários) de forma integrada, o que requer a aplicação de análises
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multivariadas (GREEN, 1971; HARNER e WHITMORE, 1977; PAPPAS e STOERMER, 
1997) e de modelos probabilísticos (MOUILLOT et al., 2005; GEANGE et al., 2011).
A melhor abordagem para se mensurar a AN depende dos objetivos da pesquisa 
(BLÜTHGEN et al., 2006), da dimensão de nicho avaliada (i.e.: se envolve dimensão 
Grineliana ou Eltoniana; veja DEVICTOR et al., 2010) e dos dados disponíveis 
(ex.: diversidade e abundância de itens presa potenciais, medidas de complexidade de habitat e 
de qualidade de água, características ecomorfológicas dos consumidores, etc.). Também é 
importante conhecer a história de vida das espécies sob avaliação, seus hábitos e 
comportamentos (KREBS, 2014). Por isso, a percepção do pesquisador (i.e.: sua “intuição”) 
sobre os reais recursos disponíveis e a adoção de classificações taxonômicas adequadas devem 
ser as mais próximas possíveis da perspectiva (i.e.: da “visão”) dos consumidores (COLWELL 
e FUTUYMA, 1971; PETRAITS, 1979). O desenho e o esforço amostral aplicados para avaliar 
os recursos potenciais e os consumidores não podem inserir erros relacionados à seletividade e 
agregação (GARVEY e CHIPPS, 2012). Além disso, o pesquisador deve respeitar os 
pressupostos e as restrições da medida de nicho por ele adotada relativas aos dados ecológicos 
(ex.: todas as presas potenciais são conhecidas ou não?) e aos tipos de dados amostrais 
disponíveis (ex.: se aferem abundância ou biomassa, se estão relativizados ou são brutos, etc.) 
(KREBS, 2014). Por fim, a medida de nicho deve respeitar a variabilidade individual, 
assegurando análises robustas (GEANGE et al., 2011).
5.5. Estatística e outros métodos quantitativos aplicados à análise de estômagos de peixes
Diferentes abordagens qualitativas e quantitativas podem ser utilizadas para analisar os 
dados provenientes de análises de conteúdos estomacais. Análises exploratórias básicas (AEB 
-  análises estatísticas descritivas, tabelas e gráficos) podem fornecer uma visão geral sobre o 
conjunto de dados de dieta (SEMMAR, 2013) e pontuar tendências ontogenéticas, espaciais e 
temporais nos comportamentos alimentares, de acordo com os objetivos de estudo. Os 
resultados obtidos a partir das AEB podem conduzir a análises complementares que exijam 
codificações, transformações, agrupamentos e outras manipulações estatísticas (LEGENDRE e 
LEGENDRE, 2012).
Nos estudos de alimentação baseados em uma ou poucas variáveis, as técnicas gráficas 
podem ser úteis, incluindo histogramas, gráficos de caixa, gráficos bi- e tridimensionais, entre 
outros (COSTELLO, 1990; TOKESHI, 1991; AMUNDSEN et al., 1996; CORTÉS, 1997; 
MARSHALL e ELLIOTT, 1997). Essas técnicas são adequadas para análises relativas aos
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estômagos per se focadas em repleção estomacal, relações gastrossomáticas e dados agrupados 
relativos a conteúdo estomacal. No entanto, desde a década de 1980 análises simultâneas de 
variáveis múltiplas se tornaram possíveis com o desenvolvimento computacional, oferecendo 
amplos aspectos e perspectivas de análise. A análise de conteúdos estomacais fornece dados 
multivariados onde diversos indivíduos são representados em linhas de tabela enquanto as 
categorias alimentares por eles consumidas são dispostas em matrizes de colunas. Técnicas 
multivariadas geralmente aplicadas a estudos de comunidade podem também ser aplicadas para 
“reconstruir as comunidades” dos itens presa explorados. Esses métodos são úteis na ecologia 
trófica de peixes e podem ser baseados em abordagens não-restritas ou restritas à matriz 
explanatória (LEGENDRE e LEGENDRE, 2012).
Abordagens não-restritas utilizam uma matriz simples para revelar a estrutura principal 
dos dados, apresentando visualizações gráficas associadas a plotagens fatoriais (i.e.: conjuntos 
de eixos ortogonais) ou árvores de classificação (i.e.: dendrogramas) que destacam a 
organização da diversidade populacional (LEGENDRE e LEGENDRE, 2012; BORCARD et 
al. 2018). Esses métodos constituem análises descritivas (i.e.: exploratórias), as quais são 
idealmente aplicadas quando não se tem informação apriori sobre as relações entre as variáveis 
estudadas (LEGENDRE e LEGENDRE, 2012). Diversas técnicas exploratórias podem ser 
aplicadas para a análise de conteúdos estomacais, incluindo as análises de agrupamento (AA), 
de componentes principais (ACP), de correspondência retificada (ACR), de coordenadas 
principais (ACoP) e de escalonamento multidimensional não-métrico (EMNM). Em estudos 
sobre ecologia trófica de peixes, essas técnicas têm sido aplicadas na análises de (i) relações 
alimentares intra (ex.: ontogenia, gênero, fases reprodutivas) (HUGHES, 1985; STERGIOU e 
FOURTOUNI, 1991; H0INES e BREGSTAD, 2010) e (ii) interespecíficas (BLANKLEY, 
1982; GRAHAM e VRIJENHOEK, 1988; JAWORSKI e RAGNARSSON, 2006; H0INES e 
BREGSTAD, 2010), revelando (iii) padrões alimentares espaço-temporais (RICE, 1988; 
VILELLA et al., 2002) e (iv) influências humanas (FERREIRA et al., 2012; CARTES et al.
2016). Porém, tais técnicas não permitem focar em fatores de interesse, tal como as abordagens 
multivariadas restritas o fazem (LEGENDRE e LEGENDRE, 2012).
Abordagens restritas associam duas ou mais matrizes no próprio processo de ordenação, 
explicando a variação da matriz resposta por meio da(s) matriz(es) explanatória(s) 
(LEGENDRE e LEGENDRE, 2012; BORCARD et al., 2018). Elas constituem técnicas 
inferenciais que auxiliam no teste estatístico de hipóteses sobre associações entre diferentes 
matrizes (LEGENDRE e LEGENDRE, 2012). As análises de correspondência canônica (ACC),
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de redundância (AR), discriminatória (AD), de correlação canônica (ACoC) e de co-inércia 
(ACI) são comumente utilizadas para identificar associações entre o alimento consumido e 
fatores estruturantes, tais como (i) disponibilidade de presas (MACDONALD e GREEN, 
1986), (ii) variáveis ambientais (ex.: parâmetros de qualidade de água, complexidade 
ambiental) (GODINHO e FERREIRA, 1994; CHAMBERS e DICK, 2005; FERREIRA et al. 
2012; DALLARé S et al. 2014; CARTES et al. 2016), (iii) características ecomorfológicas dos 
consumidores (POUILLY et al., 2003; CONTENTE et al., 2009; MALDONADO et al., 2009),
(iv) relações intra (LINDE et al., 2004; JAWORSKI e RAGNARSSON, 2006) e
(v) interespecíficas (CHAMBERS e DICK, 2005; JAWORSKI e RAGNARSS ON, 2006; 
DALLARÉS et al. 2014), (vi) flutuações espaço-temporais (MACDONALD e GREEN, 1986; 
JAWORSKI e RAGNARSSON, 2006) e (vii) influência de atividades antrópicas (FERREIRA 
et al. 2012; CARTES et al. 2016) sobre a dieta dos peixes.
A escolha de uma dada análise multivariada em detrimento de outras depende do 
objetivo do estudo e dos dados disponíveis. Para avaliações ecológicas, alguns autores testaram 
a robustez de diferentes técnicas multivariadas. No entanto, os resultados desses trabalhos são 
discordantes, ora apresentando argumentos em favor da ACR (HILL e GAUCH, 1980; GAUCH 
et al., 1981; MANJARRÉS-MARTINEZ et al., 2012; ter BRAAK e SMILAUER, 2015) ou da 
EMNM (KENKEL e ORLÓCI, 1986; MINCHIN, 1987; MANJARRÉS-MARTINEZ et al., 
2012) ou da ACP (HIRST e JACKSON, 2007) ou da AA (JACKSON, 1993; HIRST e 
JACKSON, 2007) ou mesmo em favor de abordagens restritas, como a ACC (ter BRAAK e 
SMILAUER, 2015). Apesar dessas diferenças, esses autores concordam que o poder para se 
revelar relações depende tanto dos dados quanto da técnica computacional. Aspectos referentes 
aos dados incluem (i) características do conjunto de dados, (ii) gradientes e (iii) aspectos 
amostras, enquanto os aspectos computacionais incluem (i) padronizações e (ii) transformações 
dos dados, além de (iii) critérios de similaridade/dissimilaridade.
Para solucionar essas incertezas, comparações preliminares devem ser conduzidas 
considerando a performance das diferentes técnicas multivariadas sob diferentes medidas de 
padronização, transformação e similaridade/dissimilaridade. Na sequência, esses resultados 
poderiam confrontados com os dados originais por meio de análises de Procrustes (KENKEL e 
ORLÓCI, 1986; JACKSON, 1993; HIRST e JACKSON, 2007). O método multivariado mais 
adequado será aquele que apresentar a melhor capacidade de recuperação da estrutura dos dados 
subjacentes, revelando o menor grau de distorção (i.e.: o menor valor de distorção de 
Procrustes, m2) (KENKEL e ORLÓCI, 1986).
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5.6. Conclusões
Avaliações de ecologia trófica são imprescindíveis para descrever a dinâmica de 
interações entre os organismos e seus habitats. Esse conceito funcional representa a base da 
definição clássica de adaptação (sensu BOCK e WAHLERT, 1965). O primeiro passo consiste 
na identificação de adaptações morfológicas internas e externas voltadas à alimentação, as quais 
fornecem respostas sobre pressões seletivas impostas pelo habitat (cf LUCZKOVICH et al., 
1995). Uma avaliação básica envolve o diagnóstico da forma geral do corpo, padrões de 
natação, tipos de dentes e de rastros branquiais, e anatomia do trato digestivo (GERKING, 1994, 
ZAVALA-CAMIN, 1996). De acordo com os objetivos, um estudo ecomorfológico pode ser 
desenvolvido para (i) avaliações qualitativas entre variáveis morfológicas e ambientais,
(ii) padronização de formulações estatísticas entre essas variáveis e (iii) a identificação e
(iv) quantificação dos padrões adaptativos para análises filogenéticas (MOTTA e 
KOTRSCHAL, 1991). Para avaliações qualitativas e quantitativas da dieta de peixes, os 
métodos recomendados nesse texto devem ser aplicados.
Métodos não-invasivos são pouco utilizados na ecologia trófica de peixes devido às suas 
limitações, as quais podem ser compensadas pelos métodos invasivos, sejam eles não-letais ou 
letais. As análises de ácidos graxos, isótopos estáveis e isótopos de compostos específicos, bem 
como avaliações de conteúdos estomacais baseados em técnicas visuais e de DNA constituem 
poderosas ferramentas para a produção de informações detalhadas sobre dieta, assegurando 
precisão e fornecendo alta resolução taxonômica (NIELSEN et al., 2018). No entanto, como 
exaustivamente enfatizado ao longo deste texto, cada uma dessas análises tem suas próprias 
limitações relacionadas (i) às espécies estudadas, (ii) aos procedimentos de amostragem, (iii) às 
análises laboratoriais, (iv) à resolução dos dados, (v) cobertura temporal e (vi) interpretação de 
resultados. A aplicação conjunta dessas diferentes abordagens em um mesmo desenho amostral 
supera tais limitações, assegurando maior robustez à avaliação da ecologia trófica de peixes. 
Essa perspectiva de análise conjunta pode ser aplicada a diferentes níveis ecológicos 
(i.e.: população, comunidade e ecossistema) e ambientes (ex.: marinho, salobro e dulcícola), 
fornecendo informações alimentares importantes relacionadas às relações intra (ex.: ontogenia, 
reprodução, migração) e interespecífica, rastreando a origem dos recursos explorados, os 
padrões espaço-temporais e a estruturação das teias tróficas (STOWASSER et al., 2009; 
DAVIS et al., 2012; CHURCHILL et al., 2015; KAINZ et al., 2017; KOHLBACH et al., 2017; 
MATLEY et al., 2018; PARK et al., 2018). Por isso, sempre que possível a análise de conteúdos
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estomacais, seja ela visual ou baseada em DNA, deve ser desenvolvida em conjunto com 
alguma abordagem complementar (AAG, AIE, AICE e DNA).
A análise de estômagos continua imperativa na ecologia trófica de peixes, exigindo 
métodos padronizados e meticulosos para garantir avaliações robustas e permitir a 
comparabilidade de resultados entre diferentes pesquisas, áreas e períodos (GARVEY e 
CHIPPS, 2012). Isso parece ser óbvio, mas não é o caso quando se considera as informações 
incorretas e confusas existentes na literatura especializada. Diversos métodos foram 
desenvolvidos ao redor do mundo ao longo da segunda metade do século 20 para satisfazer 
estudos múltiplos envolvendo alimentação de peixes. Devido à baixa velocidade de 
comunicação inerente daquele tempo, a padronização e meticulosidade desses métodos não 
foram atendidos até antes da globalização da comunicação (i.e.: década de 2000 até o presente). 
Para evitar os problemas metodológicos discutidos ao longo deste texto, assegurar resultados 
robustos e permitir a comparabilidade entre diferentes estudos, as seguintes recomendações 
deveriam ser adotadas:
(i) Este texto padronizou métodos, nomes e equações relacionadas à análise de 
estômagos. A leitura deste trabalho e o uso das informações aqui apresentadas 
devem ser associadas à leitura dos artigos originais que propuseram os métodos 
abordados, bem como das importantes revisões publicadas sobre ecologia trófica 
de peixes. Esse cuidado científico evitará confusões e erros de interpretação 
acerca dos métodos aqui abordados.
(ii) A identificação de itens presa consumidos deveria ser desenvolvida até o menor 
nível taxonômico possível, idealmente até o nível de espécies. No entanto, isso 
nem sempre é possível e/ou necessário na ecologia trófica, e a adoção dessa 
recomendação dependerá dos objetivos do estudo a ser desenvolvido e das 
características biológicas e ecológicas das presas e dos consumidores analisados. 
Algumas vezes, o uso de grupos funcionais ao invés de nomes taxonômicos pode 
ser mais interessante no entendimento do papel ecológico das presas e dos 
consumidores.
(iii) Índices simples são melhores do que os índices compostos, os quais deveriam 
ser abandonados. A frequência de ocorrência e a frequência 
gravimétrica/volumétrica constituem os melhores parâmetros para a avaliação 
da ecologia trófica de peixes e, por isso, deveriam ser adotados como 
referenciais (AHLBECK et al., 2012; BAKER et al., 2014; BUCKLAND et al.,
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2017). Nesse sentido, recomenda-se que todos os estudos de ecologia trófica de 
peixes forneçam tabelas contendo os valores calculados para esses índices 
simples, garantindo assim a comparabilidade de resultados entre diferentes 
estudos.
(iv) A eficiência amostral exige o respeito ao princípio da repetição para reduzir erros 
relacionados a variações individuais. Para atender a esse princípio, cada peixe 
deve ser tratado como uma unidade amostral. A soma direta de dados individuais 
(i.e.: ocorrência, número, peso/volume) sem qualquer ponderação constitui uma 
fonte de erro. A utilização adequada dos índices simples, como apresentada nesta 
revisão, respeita tal premissa.
(v) O uso de análises multivariadas tem adquirido maior valor nas avaliações da 
alimentação de peixes. A escolha sobre qual abordagem multivariada adotar 
(i.e.: se não-restrita ou restrita) depende dos dados disponíveis, dos objetivos de 
estudo e da capacidade dos diferentes métodos em recuperar a estrutura 
subjacente dos dados, como discutido por Kenkel e Orlóci (1986). Esses autores 
apresentaram critérios claros para a escolha de métodos multivariados, 
eliminando a subjetividade e garantindo robustez de resultados.
A adoção dessas recomendações assegurará robustez às análises da dieta natural de 
peixes e permitirá a comparabilidade entre diferentes pesquisas ao longo do tempo e do espaço, 
demandas históricas do campo da ecologia trófica de peixes. Além disso, dará suporte à 
obtenção de informações derivadas, tais como medidas de nicho que considerem tanto a 
disponibilidade quanto o consumo efetivo de itens presa e suas relações com fatores ambientais 
e biológicos. Ainda, proverá informações robustas para a estruturação de modelos ecotróficos 
complexos (ex.: ECOPATH, CHRISTENSEN e WALTERS, 2004). Modelos clássicos de 
otimização baseados em diferentes equações foram utilizados para executar modelos de 
machine learning (i.e.: aprendizado de máquina) aplicados no desenvolvimento de abordagens 
computacionais que analisam comportamentos alimentares com referência em uma variável 
flexível de estratificação discreta enquanto elemento restritivo de tendências múltiplas 
(SEMMAR e ROUX, 2014). Por fim, os métodos apresentados neste trabalho, embora focados 
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Este apêndice foca nos métodos aplicados na avaliação de estômagos e de seus 
conteúdos na ecologia trófica de peixes, padronizando equações e nomenclaturas de métodos. 
Além disso, apresenta as propostas de modificação que foram acumuladas ao longo das décadas 
para cada método e sinonímias utilizadas na literatura científica. Sua organização segue a 
estrutura adotada ao longo do Capítulo 4.
5.8.2. Avaliação de estômagos
5.8.2.1. Frequência de estômagos com alimento
A frequência de estômagos com alimento (%5 f j ) expressa a porcentagem de estômagos 
de uma dada espécie j  contendo alimento (S fj)  e o número toal de estômagos analizados dessa 
espécie (Sj):
s fi% Sfj = - ^ x 1 0 0Sj
(Ap.E q l )
A °%Sfj é também referida como porcentagem (DUNCAN, 1912) ou proporção 
(MIRONOVA, 1961; PEARSON e GAGE, 1984) de estômagos contendo alimentos.
5.8.2.2. Frequência de estômagos vazios
A frequência de estômagos vazios (°%Sej) expressa a porcentagem entre o número de 
estômagos vazios pertencentes a uma dada espécie j  (Sej) e o número total de estômagos 
analizados dessa espécie (S j) :
Sei%Sej = —L x100 
Sj
(Ap.E q2)
A (% Sej) é também referida como porcentagem (DUNCAN, 1912) ou proporção 
(LONGLEY, 1917) de estômagos vazios. Sinonímias combinam termos como coeficiente, 
compleição, completude, fator e índice com estomacal, estômago e vacuidade (HUREAU, 
1970; ALBERTINE-BERHAUT, 1973; DUHAMEL e HUREAU, 1985; REYES- 
MARCHANT et al., 1992; EL-GANAINY, 2010).
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5.8.2.3. Grau de repleção estomacal individual
O grau de repleção estomacal individual (DSFt) categoriza cada estômago í (ou o seu 
conteúdo) de vazio a cheio aplicando categorias arbitrárias (k) de acordo com o grau de 
distenção do estômago (ou o peso/volume do seu conteúdo). Essas escalas são extremamente 
subjetivas, e podem apresentar entre duas (SWYNNERTON e WORTHINGTON, 1940) e oito 
categorias (RAO, 1964). Sinonímias combinam termos como compleição, completude, 
percentual, porcentagem e repleção com estomacal e estômago, (THOMERSON e 
W OOLDRIDGE, 1970; HAMBRICK e HIBBS, 1977; BARLA et al., 2003).
5.8.2.4. Grau de repleção estomacal populacional
O grau de repleção estomacal populacional (SRDj) (SANTOS, 1978) calcula a média 
ponderada dos valores de DSFt obtidos para os espécimes i pertencentes a uma dada espécie j. 
Para isso, o SRDj considera cada DSF atribuído à espécie j  enquanto uma categoria (k) 
pertencente a uma escala (kDSF). Cada categoria k DSF é multiplicada pelo número total de 
estômagos classificados em cada DSF (Sk) e o seu somatório é dividido pelo número total de 
estômagos avaliados na espécie j  (Sj):
m  r> _  [(k1DSF ' Skl) + (k2DSF ' Sk2) + . . . + ^ n DSF ■ Sfcn)]SRDj = -------------------------------- õ---------------------------------Sj
(Ap.Eq3)
Dessa forma, K1DSF representa o valor atribuído à primeira categoria de repleção 
estomacal, e Skl representa o número de estômagos classificados nessa categoria; K2DSF 
representa o valor atribuído à segunda categoria de repleção estomacal, e Sk2 representa o 
número de estômagos classificados nessa categoria; KnDSF representa o valor atribuído à última 
categoria de repleção estomacal, e Skn representa o número de estômagos classificados nessa 
categoria; e Sj representa o número total de estômagos avaliados para a espécie j.
O SRD foi desenvolvido de forma independente por Pelicice e Agostinho (2006) sob a 
denominação de repleção estomacal média.
5.8.2.5. Relação gastrossomática
A relação gastrossomática (GRSí) (BLEGVAD, 1917) representa a porcentagem 




Várias propostas de modificação foram desenvolvidas para estimar o GSRt . O Ws . já  foi 
calculado ou como o peso do conteúdo estomacal (HUREAU, 1970) ou o volume do estômago 
ou de seu conteúdo (KIMBALL e HELM, 1971). Alternativamente, o WB. já  foi substituído ou 
pelo peso do corpo eviscerado (BUCKLEY e MILLER, 1994) ou pelo peso estomacal máximo 
esperado para um dado tamanho corporal (w Sexpj) ,  obtido a partir da regressão entre o
peso/volume estomacal máximo observado na espécie j  e o comprimento dos espécimes 
avaliados (WALLACE, 1976; KNIGHT e MARGRAF, 1982; HERBOLD, 1986).
Sinonímias combinam termos como coeficiente, compleição, completude, índice, 
relativo e repleção com estomacal e estômago (HUREAU, 1970; ALBERTINE-BERHAUT, 
1973; De SILVA, 1973; CLARIDGE e GARDNER, 1977; LOBEL e OGDEN, 1981; 
VILLIERS, 1982; WATERS et al., 2004).
5.8.3. Índices simples
5.8.3.I. Frequência de ocorrência
A frequência de ocorrência (%Ofj )  expressa a porcentagem entre o número total de 
estômagos pertencentes a espécie j  nos quais a categoria alimentar f  ocorreu (S f f j ) e o número 
total de estômagos com alimento avaliados para essa espécie (Sfj):
Sinonímias combinam termos relacionados à ocorrência efrequência com composição, 
índice, método, número, porcentagem, relativo e total (OOSTEN e DEASON, 1938; HYNES,
representa a ocorrência percentual (%oPOfj) (HYNES, 1950; NATARAJAN e JHINGRAN, 
1961; HARRIS, 1985; ROSECCHI e NOUAZE, 1987; KING, 1988a). Diferentemente da 
%Ofj , o somatório dos valores de %POfj  obtidos para a espécie j  sempre resultará em 100%. 
Embora essa característica aparentemente facilite comparações com outros índices simples 
(HARRIS, 1985), tal abordagem artificializa o número total de estômagos avaliados,
(Ap.Eq5)
1950; LUTHER, 1962; PRAKASH, 1962; MANOOCH III, 1977).
A substituição do denominador Sf j  pela soma do número total de ocorrências ( £  Sf f j )
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computando-os mais de uma vez na análise, inserindo erros na análise e superestimando a 
ocorrência de categorias alimentares abundantes em detrimento daquelas raras.
5.8.3.2. Frequência numérica
Afrequência numérica (%Nf j )  representa a porcentagem entre a quantidade (i.e.: dados 
de contagem) dos itens presa pertencentes a categoria alimentar f  encontrados no estômago de 
um dado espécime i (Nfi)  e o número total de itens presa pertencentes a todas as categorias 
alimentares encontradas no estômago desse mesmo espécime ('ZNfi).  Essa proporção é 
ponderada pelo número total de estômagos com alimento analisados para a espécie j  (Sfj):
(Ap.Eq6)
Sinonímias combinam termos relacionados a número e numérico com abundância, 
composição, frequência, importância, índice, média, método, percentual, porcentagem, presa, 
proporção, sistema e total (HYNES, 1950; THOMPSON, 1959; DOBLE e EGGERS, 1978; 
DELBEEK e WILLIAMS, 1987; CORTÉS e GRUBER, 1990; SOMERTON, 1991; MUNOZ 
e OJEDA, 1998; MANNINI et al., 1999; CHIPPS e GARVEY, 2007; PETHYBRIDGE et al., 
2011).
5.8.3.3. Frequência gravimétrica
A frequência gravimétrica ( %Wf j ) representa a porcentagem entre o peso da categoria 
alimentar f  consumida por um dado espécime i (Wf t) e o peso total de todas as categorias 
alimentares consumidas por esse mesmo espécime (£  Wft). Essa proporção é ponderada pelo 
número total de estômagos com alimento analisados para a espécie j  ( S f ) :
(Ap.Eq7)
Sinonímias combinam termos como peso (seco ou úmido) e massa com abundância, 
composição, contribuição, frequência, importância, índice, média, método, percentual, 
porcentagem, presa, proporção, relativo e total (HYNES, 1950; DOBLE e EGGERS, 1978; 
MATALLANAS, 1982; CORTÉS e GRUBER, 1990; Du BUIT, 1991; OJEDA e DEABORN,
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1991; SOMERTON, 1991; MUNOZ e OJEDA, 1998; MANNINI et al., 1999; SANTOS e 
BORGES, 2001; CHIPPS e GARVEY, 2007; PETHYBRIDGE et al., 2011).
5.8.3.4. Frequência volumétrica
Sinonímias combinam termos relacionados a volume e volumétrico com abundância, 
análise, composição, contribuição, dominância, frequência, importância, índice, média, 
método, percentual, porcentagem, proporção, relativo, sistema e total (TESTER, 1932; 
OOSTEN e DEASON, 1938; HYNES, 1950; POWLES, 1958; THOMPSON, 1959; 
PRAKASH, 1962; PALMISANO e HELM, 1971; MANOOCH III, 1977; MOOR et al., 1986; 
DELBEEK e WILLIAMS, 1987; NWADIARO e OKORIE, 1987; CHIPPS e GARVEY, 2007).
5.8.3.5. Frequência de dominância
A frequência de dominância (%Dfj )  (SOUTHERN, 1935) representa a porcentagem 
entre o número total de estômagos da espécie j  nos quais a categoria alimentar f  ocorreu 
enquanto alimento predominante ( s f dfJ)  e o número de estômagos nos quais apenas uma
categoria alimentar f  predominou ( s f ldij) .  Uma importante proposta de modificação 
substituiu o S f ld.. pelo número total de estômagos analizados para a espécie j  (Sf j )  (FROST e
WENT 1940). Essa modificação deu ênfase á avaliação da frequência de ocorrência do alimento 
preferido (HYNES, 1950).
(Ap.Eq9)
Porém, os critérios utilizados para se determinar dominância são subjetivos. A categoria 
alimentar dominante pode ser definida como aquela que concentrou uma proporção de 50% ou
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A frequência volumétrica (%Vfj)  representa a porcentagem entre o volume da categoria 
alimentar f  consumida por um dado espécime i (Vfi) e o volume total de todas as categorias 
alimentares consumidas por esse mesmo espécime ( £  V^). Essa proporção é ponderada pelo 
número total de estômagos com alimento analisados para a espécie j  (Sfj):
(Ap.Eq8)
mais (CORBERT, 1961) ou de volume (SOUTHERN, 1935) ou de peso (NEWSOME e GEE, 
1978; WILLOUGHBY e TWEDDLE, 1978) ou de quantidade (BLAKE, 1977) do total de 
alimento presente no estômago avaliado. Sinonímias incluem termos como dominância e 
método (HYNES, 1950).
5.8.3.6. Método dos pontos
O método dos pontos ( %Pf  j )  (SWYNNERTON e WORTHINGTON, 1940) aloca 
valores (i.e.: pontos) (Pf t) para cada categoria alimentar f  presente no estômago da espécie j. 
Categorias alimentares com maior abundância e volume recebem escores mais altos do que 
aquelas menos representativas. Uma proposta de adaptação (FROST, 1943; HYNES, 1950) 
representou um marco para o % Pf j . Primeiro, cada estômago deveria receber um valor 
(i.e.: pontuação) de acordo com escalas arbitrárias preestabelecidas ('ZPfi) considerando seu 
grau de repleção estomacal (DSFí). Posteriormente, esses pontos seriam distribuídos 
proporcionalmente entre as diferentes categorias alimentares f  consumidas pelo espécime i 
(Pf í) considerando a proporção e o volume ocupado por cada categoria dentro do estômago. O 
último passo consiste em ponderar esses resultados pelo número de total de estômagos com 
alimento analizados para a espécie j  (Sfj):
(Ap.Eqlü)
A maioria das propostas de adaptação desenvolvidas para o %Pfj  focou nos valores e 
escalas adotados para pontuar ou os estômagos per se ou os seus conteúdos. Quanto ao 
estômago per se, as propostas criaram diferentes números de categorias e alocaram diferentes 
valores a cada uma delas considerando ou o DSF (SWYNNERTON e WORTHINGTON, 1940; 
RAO, 1964) ou estimando o potencial máximo de repleção estomacal, obtido por meio de 
modelos de regressão (THOMPSON, 1959; GODFRIAUX, 1969; ALLEN e WOOTTON, 
1984), ou a relação gatrossomática ( GSRí) (O’BRIEN e FIVES, 1994). Porém, algumas 
propostas alocaram um valor único (i.e.: uma escala com uma única categoria) para os 
estômagos, independentemente do seu grau de repleção (MACER, 1977; DONALD et al., 
1980). Com relação ao volume dos conteúdos estomacais, propostas alocaram valores de acordo 
ou com o volume total dos conteúdos estomacais (GRAHAM e JONES, 1962; BRAGA, 1999) 
ou com o tamanho corporal do espécime (SMYLY, 1955) ou com o GSRt (XIE et al., 2001).
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Outras propostas consideraram ainda ou o tamanho (GYSELS et al. 1997) ou o peso (AZUMA 
e MOTOMURA, 1998) das categorias alimentares consumidas.
Algumas propostas de modificação focaram no cálculo do % P f j . Algumas delas 
construíram índices que combinam os valores alocados aos estômagos com aqueles alocados às 
categorias alimentares (LINFIELD, 1980; MITCHELL, 1984; BREWER e WARBURTON, 
1992) e ao tamanho corporal dos espécimes (TIPPETS e MOYLE, 1978; HARRIS, 1985). 
Outras propostas substituíram o £  Pfi  pelo S f  (BRAGA, 1999).
Sinonímias combinam termos como p o n to s  e vo lu m e  com a b u n d â n c ia , a n á lise , 
co m p le tu d e , c o m p o siçã o , d ie ta , e sq u em a , ín d ice , m é to d o , p e r c e n tu a l, p o r c e n ta g e m , rep leçã o , 
s is te m a  e to ta l  (HYNES, 1950; LE ROUX, 1956; THOMPSON, 1959; TOOR, 1964; MUNRO, 
1967; SINHA e JONES, 1967; GODFRIAUX, 1969; KING, 1988b; LIMA-JUNIOR e 
GOTEIN, 2001; SHEPHERD e CLARKSON, 2001).
5 .8 .3 .7 . M é to d o  d o s  p o s to s
O m é to d o  d o s  p o s to s  ( % R f j ) (POLLARD 1973), também denominado m é to d o  de  
c la ss ific a ç ã o  (CADWALLADER e DOUGLAS, 1986), pondera o volume de uma dada 
categoria alimentar f  consumida pela espécie j  usando atribuição de postos, tal qual o fazer os 
métodos estatísticos não-paramétricos. O volume de cada categoria alimentar é aferido e os 
valores obtidos são organizados (i.e.: listados) de forma decrescente. Na sequência, são 
alocados valores para cada categoria alimentar de acordo com sua posição (i.e.: posto). 
Posteriormente, cada valor de posto é subtraído do número total de categorias alimentares ( k ) 
consumidas pelo espécime í. A importância de cada categoria alimentar é expressa como a 
porcentagem do valor total de postos alocados. A proposta original (POLLARD, 1973) dava 
um ponto a mais para cada categoria alimentar (TABELA 5.2). Uma proposta de modificação 
posterior suprimiu esse ponto extra (JACKSON, 1976).
TABELA 5.2 - ETAPAS METODOLÓGICAS NA ALOCAÇÃO DE PONTOS PELO MÉTODO DOS 
PONTOS CONSIDERAM OS CONTEÚDOS ESTOMACAIS DE UM DADO ESPÉCIME i.
Categoria Alimentar Volume (ml) Posição k Alocando valores Valor de (  *«  \  posto 1 )
A 22 1 5 5 -  1 + 1 = 5 5 - 15 = 0.33
B 16 2 5 5 -  2 + 1 = 4 4 - 15 = 0.27
C 13 3 5 5 -  3 + 1 = 3 3 - 15 = 0.20
D 7 4 5 5 -  4 +1 = 2 2 - 15 = 0.13
E 2 5 5 5 -  5 + 1 = 1 1 - 15 = 0.07
Total 60 5 15 1,00
FONTE: Modificado de SILVEIRA et al. (2020).
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Para respeitar o princípio de variabilidade dos dados, o %Rfj  deve ser calculado 
considerando-se cada espécime i como uma unidade amostral, ou seja, ponderando os 
resultados de acordo com o número total de estômagos com alimento analisados para a espécie
ser calculado considerando a quantificação de itens presa com baseou em quantidade ou em 
peso/volume. Assumindo a perspectiva gravimétrica (W)  como exemplo, o %PSWf . representa
a porcentagem entre o peso total da categoria alimentar f  consumida por todos os espécimes i
Vários índices compostos foram desenvolvidos de forma independente por diferentes 
pesquisadores ao redor do mundo para a avaliação da ecologia trófica de peixes. Por isso, vários 
índices com nomes distintos podem apresentar uma mesma expressão matemática. Há também 
diversos índices batizados com um mesmo nome ou nomes muito similares, mas que 
apresentam expressões matemáticas distintas. Além disso, quase todos os índices compostos 
têm sido modificados a partir de suas expressões matemáticas originais. Nessa seção, a autoria 
dos índices, seus nomes e equações estão corretamente apresentados e padronizados.
J (Sfí):
de uma dada espécie ( £  Wf[) e o peso total de todos os estômagos nos quais a categoria 






5.S.4.I. Indice de preponderância
O índice de preponderância (lPif)  (NATARAJAN e JHINGRAN, 1961) é expresso em 
porcentagem pela equação:
Propostas de modificação substituíram o %Vfj  ou pelo %Pfj  (LUTHER 1962) ou pelo 
%Wf j  (PITCHER 1980) ou pelo % %  (CARDONA e CASTELLÓ, 1989) ou pelo %Nf j  
(ARGILLIER et al., 2012). Outras propostas substituíram a %Ofj  ou pelo%POfj  
(NATARAJAN e JHINGRAN, 1961; MOHAN e SAKARAN, 1988) ou pelo valor calorífico 
da categoria alimentar (PROBST et al., 1984).
Como o IPfj foi desenvolvido de forma independente várias vezes por pesquisadores de 
diferentes países, incluindo Índia, Brasil, França, Nigéria e Rússia, ele recebeu diferentes 
nomes. Esses nomes incluem índice alimentar (KAWAKAMI e VAZZOLER, 1980), índice 
modificado de importância relativa (PITCHER, 1980, 1981), índice de importância de presa 
(PROBST et al., 1984 enquanto proposta de modificação derivada do índice de importância 
relativa, apresentado na sequência), índice de dominância alimentar (KING, 1990), índice de 
significância relativa (RESHETNIKOV et al., 1993; POPOVA e RESHETNIKOV, 2011), 
índice alimentar ponderado (KING, 1994), índice de importância alimentar (SALVADOR-Jr 
et al., 2009) e índice de dominância (MONTANA e WINEMILLER, 2013).
5.8.4.2. índice de importância relativa
O índice de importância relativa ( i R f j )  (PINKAS et al., 1971) é expresso em
porcentagem (de acordo com a proposta de modificação de Simenstad, 1977) conforme a 
equação:
Outras propostas de modificação substituíram o %Vfj  ou pelo %Wfj  (SIMENSTAD e 
KINNEY, 1978) ou pelo %Pfj  (COETZEE, 1986). Alternativamente, o %Ofj  foi substituído 
pelo %POfj  (ROSECCHI e NOUAZE, 1987). Propostas mais drásticas eliminaram o %Nfj  da 
equação original (PITCHER e CALKINS, 1979); outras incluíram duas vezes o %Wfj  no 




energética no método. Outras propostas mudaram a função matemática original de soma pela 
de multiplicação (MUIR et al., 1986), tornando o IRIf jsimilar ao índice de importância relativa
(PITCHER e CALKINS, 1979) e valor de importância relativa (COETZEE, 1986).
5.8.4.3. Quociente alimentar
O quociente alimentar (HUREAU, 1970) é expresso em porcentagem (de acordo com a
proposta de modificação de Rosecchi e Nouaze, 1987) conforme a equação:
Propostas de modificação substituíram o %Wfj  ou pelo %Pfj  (LIMA-JUNIOR e 
GOITEIN, 2001) ou pelo %Vf j (LECLERC et al., 2014). Sinonímias incluem coeficiente 
alimentar (VIVIEN, 1973; HARMELIN-VIVIEN e BOUCHON, 1976), alimento principal 
(BERG, 1979) e índice de importância (LIMA-JUNIOR e GOITEIN, 2001).
5.8.4.4. Índice de Hobson-Chess
Originalmente denominado como índice dos postos (HOBSON e CHESS, 1973), é
expresso pela equação:
Propostas de modificação substituíram o %Vfj  pelo %Pfj  (CHRISTENSEN, 1978). 
Sinonímias incluem índice alimentar comparativo (CHRISTENSEN, 1978),
Originalmente denominado índice de alimento (LAUZANNE, 1975) é expresso pela 
equação:
(Ap.Eq17)
Propostas de modificação substituíram o %Ofj  pelo %POfj  (ROSECCHI e NOUAZE, 
1987). Alternativamente, o %Vf j foi substituído pelo %Wf j (RAYMUNDO-HUIZAR e 
LOZANO, 2008). Sinonímias incluem índice alimentar (KRAIEM, 1996).
de George e Hadley (1979) (seção 5.9.4.7). Sinonímias incluem índice de abundância relativa
(Ap.Eq15)
(Ap.Eq16)
5.8.4.5. Índice de Lauzanne
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5.8.4.6. Índice de Kurian
Originalmente denominado como índice de importância relativa (KURIAN, 1977), é
expresso pela equação:
%Vf  j ■ % Of  j \
Klf i  = %NfffJ \ „ % V r r %On  
L  %Nf  j )
100
(Ap.Eq18)
5.8.4.7. Índice de George-Hadley
Originalmente denominado como índice de importância relativa (GEORGE e
HADLEY, 1979), é expresso pela equação:
_ (  %Nf j  ■ %Wfj  ■ %Of j  \
fJ \ Z ( %Nf j  ■ %Wn  ■ %On ) )
(Ap.Eq19)
Propostas de modificação substituíram o %Ofj  pelo %POfj  (ROSECCHI e NOUAZE 
1987). Alternativamente, o % Wfj  foi substituído ou pelo %Vf j (PRICE et al., 1991) ou 
pelo%Pfj (AYOADE et al., 2008). Propostas drásticas eliminaram alguns dos parâmetros da 
equação original, como o %Wfj  (TOWNSEND, 1983) ou o %Nfj  (PRICE et al., 1991) (no 
último, tonando o GHfj  similar ao IPij de Natarajan e Jhingran, 1961).
5.8.4.8. Índice de Granado-García
Originalmente denominado como índice de importância alimentar (GRANADO-
LORENCIO e GARCÍA-NOVO, 1986), é expresso pela equação:
K % o n  ■ kr )
GGfJ = n k — 1
(Ap.Eq20)
O índice requer a estimativa da % Of  das diferentes categorias alimentares consumidas 
e sua classificação em uma escala ( k f )  de acordo com a frequência de ocorrência e abundância, 
onde n k representa o número total de categorias kf  estabelecidas.
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5.8.4.9. Item alimentar principal
O item alimentar principal (ZANDER, 1982) é expresso em porcentagem (de acordo 




Propostas de modificação substituíram o%Ofj pelo%POfj  (ROSECCHI e NOUAZE, 
1987). Alternativamente, o %Wfj  foi substituído pelo%Pfj  (PASQUAUD et al., 2004).
5.8.4.10. Índice resultante simples
O índice resultante simples (MOHAN e SANKARAN, 1988) é expresso pela equação:
Proposta de modificação substituíram o %Vfj  ou pelo%Wfj  (FIGUEIREDO et al., 2005) 
ou pelo%Nfj  (ARA et al., 2009). Alternativamente, o %POfj  foi substituído pelo%Ofj  (ARA 
et al., 2009).
Esse índice pode ser interpretado graficamente no sistema de coordenadas Cartesiano. 
Para tal, Mohan e Sankaran (1988) desenvolveram o índice resultante ponderado, o qual utiliza 
princípios de estatística circular sobre oRSf j .
5.8.4.11. Índice resultante simples
Originalmente denominado como índice de importância relativa (KING, 1988b) é 
expresso pela equação:
(Ap.Eq22)
KIf j  = %POf j  + %Pf j
(Ap.Eq23)
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5.8.4.12. índice de preponderância de King
Originalmente denominado como índice de preponderância alimentar (KING, 1989), é 
expresso pela equação:
%POfj + %Dfí  KPIf , = ------ ^ Ü
(Ap.Eq24)
5.8.4.13. índice de importância geométrica
O índice de importância geométrica (Gll f j )  (ASSIS, 1996) representa a média 
aritmética entre diferentes índices simples. O %DMfj  representa cada uma das medidas de dieta 
utilizadas (ex.: %Ofj,  %Nfj ,  %Wf j , %Vfj ) e o nDM representa o número de medidas de dieta 
utilizadas no índice
UDMw + D M2 n +. . . DM„fJ)
Guf i  = ------------------------------------------JJ nDM
(Ap.Eq25)
5.8.4.14. Número de objeto alimentar modificado
O número de objeto alimentar modificado (UDO, 2002) é expresso pela equação 
MFONfj  = %Of j  + %Pf j  ■ (%Oj U %Pj)-1
(Ap.Eq26)
5.8.4.15. índice de importância relativa de presa específica
O índice de importância relativa de presa específica ( PSI Rf j )  (BROWN et al., 2012) 
é expresso pela equação
%Of j  ■ (%PSN + %PSW )
PSIRIfj  = --------- -̂------ Y -------------
(Ap.Eq27)
Tal como em outros índices, as medidas de peso podem ser substituídas por aferições 
de volume (%PSVfJ). Quando o pesquisador não possuir informações ou de quantidade
(%PSNfj)  ou de peso (%PSWfj)  ou de volume ( %PSVf .), o PSIRIfj  pode ser expresso como 




ALBERTINE-BERHAUT, J. Biologie des stades juveniles de téleostéens mugilidae Mugil 
auratus Risso 1810, Mugil capito Cuvier 1829 et Mugil saliens Risso 1810. Aquaculture, vol. 
2, n. C, pp. 251-266, 1973.
ALLEN, J. R. M.; WOOTTON, R. J. Temporal patterns in diet and rate of food consumption 
of the three-spined stickleback (Gasterosteus aculeatus L.) in Llyn Frongoch, an upland Welsh 
lake. Freshwater Biology, vol. 14, n. 4, pp. 335-346, 1984.
AMUNDSEN, P. A.; GABLER, H. M.; STALDVIK, F. J. A new approach to graphical analysis 
of feeding strategy from stomach contents data-modification of the Costello (1990) method. 
Journal of Fish Biology, vol. 48, n. 4, pp. 607-614, 1996.
ARA, R.; ARSHAD, A.; AMRULLAH, N.; AMIN, S. M. N.; DAUD, S. K.; AZWADY, A. A. 
N.; MAZLAN, A. G. Feeding habits and temporal variation of diet composition of fish larvae 
(Osteichthyes: Sparidae) in the Sungai Pulai seagrass Bed, Johore, Peninsular Malaysia. 
Journal of Biological Sciences, vol. 9, n. 5, pp. 445-451, 2009.
ARGILLIER, C.; BARRAL, M.; IRZ, P. Growth and diet of the pikeperch Sander lucioperca 
(L.) in two French reservoirs. Archives of Polish Fisheries, vol. 20, n. 3, pp. 191-200, 2012. 
ASSIS, C. A. A generalised index for stomach contents analysis in fish. Scientia M arina, vol. 
60, n. 2-3, pp. 385-389, 1996.
AYOADE, A.; FAGADE, S.; ADEBISI, A. Diet and dietary habits of the fish Schilbe mystus 
(Siluriformes: Schilbeidae) in two artificial lakes in southwestern Nigeria. Revista de Biología 
Tropical, vol. 56, n. 4, pp. 1847-1855, 2008.
AZUMA, M.; MOTOMURA, Y. Feeding habits of largemouth bass in a non-native 
environment: the case of a small lake with bluegill in Japan. Environmental Biology of Fishes, 
vol. 52, n. 1-3, pp. 379-389, 1998.
BARLA, M. J.; VERA, M. S.; O 'BRIEN, E. D. Relative abundance and autecology of three 
piscivorous fishes in lakes of the upper basin of Salado River (Buenos Aires Province, 
Argentina). Ecología Austral, vol. 13, n. 1896, pp. 205-214, 2003.
BERG, J. Discussion of methods of investigating the food of fishes, with reference to a 
preliminary study of the prey of Gobiusculus flavescens (Gobiidae). M arine Biology, vol. 50, 
n. 3, pp. 263-273, 1979.
214
BLAKE, B. F. Food and feeding of the mormyrid fishes of Lake Kainji, Nigeria, with special 
reference to seasonal variation and interspecific differences. Journal of Fish Biology, vol. 11, 
n. 4, pp. 315-328, 1977.
BLEGVAD, H. On the food of fish in Danish waters within the Skaw. Report of the Danish 
Biological Station, vol. 24, n. 1, pp. 17-72, 1917.
BRAGA, F. M. D. S. O grau de preferência alimentar: um método qualitativo e quantitativo 
para o estudo do conteúdo estomacal de peixes. Acta Scientiarum. Biological Sciences, vol. 
21, n. 2, pp. 291-295, 1999.
BREWER, D. T.; WARBURTON, K. Selection of prey from a seagrass/mangrove 
environment by golden lined whiting, Sillago analis (Whitley). Journal of Fish Biology, vol. 
40, n. 2, pp. 257-271, 1992.
BROWN, S. C.; BIZZARRO, J. J.; CAILLIET, G. M.; EBERT, D. A. Breaking with tradition: 
redefining measures for diet description with a case study of the Aleutian skate Bathyraja 
aleutica (Gilbert 1896). Environmental Biology of Fishes, vol. 95, n. 1, pp. 3-20, 2012. 
BUCKLEY, T. W.; MILLER, B. S. Feeding habits of yellowfin tuna associated with fish 
aggregation devices in American Samoa. Bulletin of M arine Science, vol. 55, n. 2-3, pp. 445­
459, 1994.
CADWALLADER, P. L.; DOUGLAS, J. Changing food habits of Macquarie perch, Macquaria 
australasica Cuvier (Pisces: Percichthyidae), during the initial filling phase of Lake Dartmouth, 
Victoria. Australian Journal of M arine and Freshwater Research, vol. 37, n. 5, pp. 647­
647, 1986.
CARDONA, L.; CASTELLÓ, F. Alimentación de los juveniles de Liza aurata (Risso) en la 
Albufera des Grau (Isla de Menorca, Baleares). Bolletí de la Societat d 'H istòria Natural de 
les Balears, vol. 33, n.1, pp. 159-168, 1989.
CHIPPS, S. R.; GARVEY, J. E. Assessment of diets and feeding patterns. In: GUY C. S.; 
BROWN M. L. (Eds). Analysis and interpretation of freshwater fisheries data. Bethesda: 
American Fisheries Society, 2007. pp. 473-514
CHRISTENSEN, M. S. Trophic relationships in juveniles of three species of sparid fishes in 
the South African marine littoral. Fishery Bulletin, vol. 76, n. 2, pp. 389-401, 1978. 
CLARIDGE, P. N.; GARDNER, D. C. The biology of the northern rockling, Ciliata 
septentrionalis, in the Severn Estuary and Bristol Channel. Journal of the M arine Biological 
Association of the United Kingdom, vol. 57, n. 3, pp. 839-839, 1977.
215
COETZEE, P. S. Diet composition and breeding cycle of blacktail, Diplodus sargus capensis 
(Pisces: Sparidae), caught off St Croix Island, Algoa Bay, South Africa. South African 
Journal of Zoology, vol. 21, n. 5, pp. 237-243, 1986.
COLEMAN, N.; MOBLEY, M. Diets of commercially exploited fish from Bass Strait and 
adjacent Victorian Waters, South-eastern Australia. M arine and Freshwater Research, vol. 
35, n. 5, pp. 549-560, 1984.
CORBET, P. S. The food of non-cichlid fishes in the Lake Victoria Basin, with remarks on 
their evolution and adaptation to lacustrine conditions. Proceedings of the Zoological Society 
of London, vol. 136, n. 1, pp. 1-101, 1961.
CORTES, E.; GRUBER, S. H. Diet, Feeding Habits and Estimates of Daily Ration of Young 
Lemon Sharks, Negaprion brevirostris (Poey). Copeia, vol. 1990, n. 1, pp. 204-218, 1990.
De SILVA, S. S. Food and feeding habits of the herring Clupea harengus and the sprat C. 
sprattus in inshore waters of the west coast of Scotland. M arine Biology, vol. 20, n. 4, pp. 282­
290, 1973.
DELBEEK, J. C.; WILLIAMS, D. D. Food resource partitioning between sympatric 
populations of brackishwater sticklebacks. Journal of Animal Ecology, vol. 56, n. 3, pp. 949­
967, 1987.
DOBLE, B. D.; EGGERS, D. M. Diel feeding chronology, rate of gastric evacuation, daily 
ration, and prey selectivity in Lake Washington juvenile sockeye salmon (Oncorhynchus 
nerka). Transactions of the American Fisheries Society, vol. 107, n. 1, pp. 36-45, 1978. 
DONALD, D. B.; ANDERSON, R. S.; MAYHOOD, D. W. Correlations between brook trout 
growth and environmental, variables for mountain lakes in Alberta. Transactions of the 
American Fisheries Society, vol. 109, n. 6, pp. 603-610, 1980.
Du BUIT, M. H. Food and feeding of saithe (Pollachius virens L.) off Scotland. Fisheries 
Research, vol. 12, n. 4, pp. 307-323, 1991.
DUHAMEL, G.; HUREAU, J. C. The role of zooplankton in the diets of certain Sub-Antarctic 
marine fish. In: SIEGFRIED, W. R.; CANDY, P. R.; LAWS, R. M. (Eds). Antarctic nutrient 
cycles and food webs. Berlin: Springer-Verlag, 1985. pp. 421-429.
DUNCAN, F. M. The Marine Biological Association, and some account of the work it has 
accomplished. Journal of the Royal Society of Arts, vol. 60, n. 3096, pp. 486-494, 1912. 
EL-GANAINY, A. A. Some biological aspects of the filefish Setphanolepis diaspros (Family: 
Monacanthidae) from the Gulf of Suez, Egypt. Researcher, vol. 2, n. 10, pp. 75-78, 2010.
216
FIGUEIREDO, M.; MORATO, T.; BARREIROS, J. P.; AFONSO, P.; SANTOS, R. S. Feeding 
ecology of the white seabream, Diplodus sargus, and the ballan wrasse, Labrus bergylta, in the 
Azores. Fisheries Research, vol. 75, n. 1-3, pp. 107-119, 2005.
FROST, W. E., WENT, A. E. J. River Liffey survey III. The growth and food of young salmon. 
Proceedings of the Royal Irish Academy. Section B: Biological, Geological, and Chemical,
vol. 46, n. 1940/1941, pp. 53-80, 1940.
FROST, W. E. The natural history of the minnow, Phoxinus phoxinus. Journal of Animal 
Ecology, vol. 12, n. 2, pp. 139-139, 1943.
GEORGE, E. L.; HADLEY, W. F. Food and habitat partitioning between rock bass 
(Ambloplites rupestris) and smallmouth bass (Micropterus dolomieui) young of the year. 
Transactions of the American Fisheries Society, vol. 108, n. 3, pp. 253-261, 1979. 
GODFRIAUX, B. L. Food of predatory demersal fish in Hauraki Gulf. New Zealand Journal 
of M arine and Freshwater Research, vol. 3, n. 4, pp. 518-544, 1969.
GRAHAM, T. R.; JONES, J. W. The biology of Llyn Tegid trout 1960. Proceedings of the 
Zoological Society of London, vol. 139, n. 4, pp. 657-683, 1962.
GRANADO-LORENCIO, C.; GARCIA-NOVO, F. Feeding habits of the fish community in a 
eutrophic reservoir in Spain. Ekologia Polska, vol. 34, n. 1, pp. 95-110, 1986.
GYSELS, E.; BISTHOVEN, L. J.; DE VOS, L.; OLLEVIER, F. Food and habitat of four 
Xenotilapia species (Teleostei, Cichlidae) in a sandy bay of northern Lake Tanganyika 
(Burundi). Journal of Fish Biology, vol. 50, n. 2, pp. 254-266, 1997.
HAMBRICK, P. S.; HIBBS, R. G. Feeding chronology and food habits of the blacktail shiner, 
Notropis venustus (Cyprinidae), in Bayou Sara, Louisiana. The Southwestern Naturalist, vol. 
22, n. 4, pp. 511-511, 1977.
HARMELIN-VIVIEN; M. L., BOUCHON, C. Feeding behavior of some carnivorous fishes 
(Serranidae and Scorpaenidae) from Tulear (Madagascar). M arine Biology, vol. 37, n. 4, pp. 
329-340, 1976.
HARRIS, J. H. Diet of the Australian bass, Macquaria novemaculeata (Perciformes: 
Percichthyidae), in the Sydney Basin. M arine and Freshwater Research, vol. 36, n. 2, pp. 
219-219, 1985.
HERBOLD, B. An alternative to the fullnex index. In: SIMENSTAD, C. A.; CAILLIET, G. M. 
(Eds). Contem porary studies on fish feeding: the proceedings of GUTSHOP ’84. Dordrecht: 
Springer, 1986. pp. 315-320
217
HOBSON, E. S.; CHESS, J. R. Feeding oriented movements of the atherinid fish Pranesus 
pinquis at Majuro Atoll, Marshall Islands. Fishery Bulletin, vol. 71, n. 3, pp. 777-786, 1973. 
HUREAU, J. C. Biologie comparée de quelques Poissons antarctiques (Nototheniidae). 
Bulletin de l'Institu t océanographique de Monaco, vol. 68, n. 1391, pp. 244-244, 1970. 
HYNES, H. B. N. The food of fresh-water sticklebacks (Gasterosteus aculeatus and Pygosteus 
pungitius), with a review of methods used in studies of the food of fishes. Journal of Animal 
Ecology, vol. 19, n. 1, pp. 36-58, 1950.
JACKSON, P. D. A note on the food of the Australian grayling, Prototroctes maraena Gunther 
(Galaxioidei: Prototroctidae). M arine and Freshwater Research, vol. 27, n. 3, pp. 525-525,
1976.
KAWAKAMI, E.; VAZZOLER, G. Método gráfico e estimativa de índice alimentar aplicado 
no estudo da alimentação de peixes. Boletim do Instituto Oceanográfico de São Paulo, vol. 
29, n. 2, pp. 205-207, 1980.
KIMBALL, D. C.; HELM, W. T. A method of estimating fish stomach capacity. Transactions 
of the American Fisheries Society, vol. 100, n. 3, pp. 572-575, 1971.
KING, R. P. Observations on Liza grandisquamis pisces mugilidae in Bonny River Nigeria. 
Revue d'Hydrobiologie Tropicale, vol. 21, n. 1, pp. 63-70, 1988a.
KING, R. P. New observations on the trophic ecology of Liza grandisquamis (Valenciennes, 
1836) (Pisces: Mugilidae) in the Bonny River, Niger Delta, Nigeria. Cybium, vol. 12, n. 1, pp. 
23-36, 1988b.
KING, R. P. Distribution abundance size and feeding habits of Brienomyrus brachyistius (Gill 
1862) (Teleostei: Mormyridae) in a Nigerian rainforest stream. Cybium, vol. 13, n. 1, pp. 25­
36, 1989.
KING, R. P.; UDOIDIONG, O. M.; EGWALI, E. C.; NKANTA, N. A. Some aspects of the 
trophic biology of Ilisha africana (Teleostei, Pristigasteridae) in Qua Iboe estuary, Nigeria. 
African Journal of Ecology, vol. 105, n. 4, pp. 261-274, 1990.
KING, R. P. Seasonal dynamics in the trophic status of Papyrocranus afer (Günther, 1868) 
(Notopteridae) in a Nigerian rainforest stream. Revue d'Hydrobiologie Tropicale, vol. 27, n. 
2, pp. 143-155, 1994.
KNIGHT, R. L.; MARGRAF, F. J. Estimating stomach fullness in fishes. North American 
Journal of Fisheries M anagement, vol. 2, n. 4, pp. 413-414, 1982.
KRAIEM, M. M. The Diet of Barnus callensis (Cyprinidae) in Northern Tunisia. Cybium, vol. 
20, n. 1, pp. 75-85, 1996.
218
KURIAN, A. Index of relative importance - a new method for assessing the food habits of 
fishes. Indian Journal of Fisheries, vol. 24, n. 1-2, pp. 217-219, 1977.
LAUZANNE, L. Régimes alimentaires d'Hydrocyon forskalii (Pisces, Characidae) dans le lac 
Tchad et ses tributaires. Cahiers - ORSTOM. Série Hydrobiologie, vol. 9, n. 2, pp. 105-121, 
1975.
LE ROUX, P. J. Feeding habits of the young of four species of Tilapia. South African Journal 
of Science, vol. 53, n. 2, pp. 33-37, 1956.
LECLERC, J.-C.; RIERA, P.; NOËL, L. M. L. J.; LEROUX, C.; ANDERSEN, A. C. Trophic 
ecology of Pomatoschistus microps within an intertidal bay (Roscoff, France), investigated 
through gut content and stable isotope analyses. M arine Ecology, vol. 35, n. 2, pp. 261-270,
2014.
LIMA-JUNIOR, S. E.; GOITEIN, R. A new method for the analysis of fish stomach contents. 
Acta Scientiarum M aringá, vol. 23, n. 2, pp. 421-424, 2001.
LINFIELD, R. S. J. Ecological changes in a lake fishery and their effects on a stunted roach 
Rutilus rutilus population. Journal of Fish Biology, vol. 16, n. 2, pp. 123-144, 1980.
LOBEL, P. S.; OGDEN, J. C. Foraging by the herbivorous parrotfish Sparisoma radians. 
M arine Biology, vol. 64, n. 2, pp. 173-183, 1981.
LONGLEY, W. Studies upon the biological significance of animal coloration. I. The colors and 
color changes of West Indian reef-fishes. Journal of Experimental Zoology, vol. 23, n. 3, pp. 
533-601, 1917.
LUTHER, G. The food habits of Liza macrolepis (Smith) and Mugil cephalus Linnaeus 
(Mugilidae). Indian Journal of Fisheries, vol. 9, n. 2, pp. 604-626, 1962.
MACER, C. T. Some aspects of the biology of the horse mackerel [Trachurus trachurus (L.)] 
in waters around Britain. Journal of Fish Biology, vol. 10, n. 1, pp. 51-62, 1977.
MANNINI, P.; KATONDA, I.; KISSAKA, B.; VERBURG, P. Feeding ecology of Lates 
stappersii in Lake Tanganyika. In: LINDQVIST, O. V.; MOLSA, H.; SALONEN, K.; 
SARVALA, J. (Eds). From limnology to fisheries: Lake Tanganyika and other large lakes. 
Dordrecht: Springer-Science+Business Media, 1999. pp. 131-139
MANOOCH III, C. S. Foods of the red porgy, Pagrus linnaeus (Pisces: Sparidae), from North 
Carolina and South Carolina. Bulletin of M arine Science, vol. 27, n. 4, pp. 776-787, 1977. 
MATALLANAS, J. Feeding habits of Scymnorhinus licha in Catalan waters. Journal of Fish 
Biology, vol. 20, n. 2, pp. 155-163, 1982.
219
MIRONOVA, N. V. Biology of the Barents Sea saithe, Pollachius virens (L.). Internationale 
Revue der Gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, vol. 46, n. 3, pp. 447-459, 1961 
MITCHELL, S. J. Feeding of ling Genypterus blacodes (Bloch & Schneider) from 4 New 
Zealand offshore fishing grounds. New Zealand Journal of M arine and Freshwater 
Research, vol. 18, n. 3, pp. 265-274, 1984.
MOHAN, M. V.; SANKARAN, T. M. Two new indices for stomach content analysis of fishes. 
Journal of Fish Biology, vol. 33, n. 2, pp. 289-292, 1988.
MONTANA, C. G.; WINEMILLER, K. O. Evolutionary convergence in Neotropical cichlids 
and Nearctic centrarchids: evidence from morphology, diet, and stable isotope analysis. 
Biological Journal of the Linnean Society, vol. 109, n. 1, pp. 146-164, 2013.
MOOR, F. C.; WILKINSON, R. C.; HERBST, H. M. Food and feeding habits of Oreochromis 
mossambicus (Peters) in hypertrophic Hartbeespoort Dam, South Africa. South African 
Journal of Zoology, vol. 21, n. 2, pp. 170-176, 1986.
MUIR, W. D.; EMMETT, R. L.; MCCONNELL, R. J. Diet of juvenile and subadult white 
sturgeon in the lower Columbia River and its estuary. California Fish and Game, vol. 74, n. 
1, pp. 47-54, 1986.
MUNOZ, A. A.; OJEDA, F. P. Guild structure of carnivorous intertidal fishes of the Chilean 
coast: implications of ontogenetic dietary shifts. Oecologia, vol. 114, n. 4, pp. 563-573, 1998. 
MUNRO, J. L. The food of a community of East African freshwater fishes. Journal of Zoology 
London, vol. 151, n. 1, pp. 389-415, 1967.
NATARAJAN, A. V.; JHINGRAND, A. G. Index of preponderance - a method of grading the 
food elements in the stomach analysis of fishes. Indian Journal of Fisheries, vol. 8, n. 1, pp. 
54-59, 1961.
NEWSOME, G. E.; GEE, J. H. Preference and selection of prey by creek chub (Semotilus 
atromaculatus) inhabiting the Mink River, Manitoba. Canadian Journal of Zoology, vol. 56, 
n. 2, pp. 2486-2497, 1978.
NWADIARO, C., OKORIE, P. Feeding habit of the African bagrid Chrysichthys filamentous 
in a Niggerian Lake. Japanese Journal of Ichthyology, vol. 33, n. 4, pp. 376-383, 1987. 
O'BRIEN, K.; FIVES, J. M. The feeding relationships of a small demersal fish community in 
the western Irish Sea. Irish Fisheries Investigations. Series B (M arine), vol. 41, n. 1, pp. 1­
12, 1994.
220
OJEDA, F. P.; DEARBORN, J. H. Feeding ecology of benthic mobile predators: experimental 
analyses of their influence in rocky subtidal communities of the Gulf of Maine. Journal of 
Experimental M arine Biology and Ecology, vol. 149, n. 1, pp. 13-44, 1991.
OOSTEN, J. V.; DEASON, H. J. Remarks on populations of the shad (Alosa sapidissima) along 
the Atlantic coast region. Transactions of the American Fisheries Society, vol. 67, n. 1, pp. 
155-177, 1938.
PALMISANO, J. J.; HELM, W. T. Freshwater food habits of "Salvelinus malma" (Walbaum) 
on Amchitka Island, Alaska. BioScience, vol. 21, n. 12, pp. 637-641, 1971.
PASQUAUD, S.; GIRARDIN, M.; ELIE, P. Diet of gobies of the genus Pomatoschistus (P. 
microps and P. minutus), in the Gironde estuary (France). Cybium, vol. 28, n. 1, pp. 99-106, 
2004.
PEARSON, M.; GAGE, J. D. Diets of some deep-sea brittle stars in the Rockall Trough. 
M arine Biology, vol. 82, n. 3, pp. 247-258, 1984.
PELICICE, F. M.; AGOSTINHO, A. A. Feeding ecology of fishes associated with Egeria spp. 
patches in a tropical reservoir, Brazil. Ecology of Freshwater Fish, vol. 15, n. 1, pp. 10-19, 
2006.
PETHYBRIDGE, H.; DALEY, R. K.; NICHOLS, P. D. Diet of demersal sharks and chimaeras 
inferred by fatty acid profiles and stomach content analysis. Journal of Experimental M arine 
Biology and Ecology, vol. 409, n. 1-2, pp. 290-299, 2011.
PINKAS, L.; OLIPHANT, M. S.; IVERSON, I. L. K. Food habits of albacore, bluefin tuna, and 
bonito in California waters. California Departm ent of Fish and Game. Fish Bulletin, vol. 
152, n. 1, pp. 1-105, 1971.
PITCHER, K. W.; CALKINS, D. G. Biology of the harbor Seal, Phoca vitulina richardsi, in
the Gulf of Alaska. Alaska: Alaska Department of Fish and Game, 1979.
PITCHER, K. W. Food of the harbor seal, Phoca vitulina richardsi, in the Gulf of Alaska. 
Fishery Bulletin, vol. 78, n. 2, pp. 544-549, 1980.
PITCHER, K. W. Prey of the Steller sea lion, Eumetopias jubatus, in the Gulf of Alaska. 
Fishery Bulletin, vol. 79, n. 3, pp. 467-472, 1981.
POLLARD, D. A. The biology of a landlocked form of the normally catadromous salmoniform 
fish Galaxias maculatus (Jenyns). V. Composition of the diet. M arine and Freshwater 
Research, vol. 24, n. 3, pp. 281-295, 1973.
POPOVA, O. A.; RESHETNIKOV, Y. SOn complex indices in investigation of fish feeding. 
Journal of Ichthyology, vol. 51, n. 8, pp. 686-691, 2011.
221
POWLES, P. M. Studies of reproduction and feeding of Atlantic cod (Gadus callarias L.) in 
the Southwestern Gulf of St. Lawrence. Journal of the Fisheries Research Board of Canada,
vol. 15, n. 6, pp. 1383-1402, 1958.
PRAKASH, A. Seasonal changes in feeding of coho and chinook (spring) salmon in Southern 
British Columbia waters. Journal of the Fisheries Research Board of Canada, vol. 19, n. 5, 
pp. 851-866, 1962.
PRICE, C. J.; TONN, W. M.; PASZKOWSKI, C. A. Intraspecific patterns of resource use by 
fathead minnows in a small boreal lake. Canadian Journal of Zoology, vol. 69, n. 8, pp. 2109­
2115, 1991.
PROBST, W. E.; RABENI, C. F.; COVINGTON, W. G.; MARTENEY, R. E. Resource use by 
stream-dwelling Rock bass and smallmouth bass. Transactions of the American Fisheries 
Society, vol. 113, n. 3, pp. 283-294, 1984.
RAO, K. S. Food and feeding habits of fishes from trawl catches in the Bay of Bengal with 
observations on diurnal variation in the nature of the feed. Indian Journal of Fisheriese, vol. 
11, n. 1, pp. 277-314, 1964.
RAYMUNDO-HUIZAR, A. R.; LOZANO, M. S. Hábitos alimentarios del pez triglido 
Prionotus ruscarius (Gilbert & Starks, 1904) durante 1996, en las costas de Jalisco y Colima, 
México. Revista de Biología M arina y Oceanografía, vol. 43, n. 1, pp. 7-15, 2008. 
RESHETNIKOV, Y. S.; AMENCIO, L.S.; PROVOROVA, G. Y.; TRUNOV, V. L. Feeding of 
fish in the Ucayali Basin. Ekologiya i kultivirovanie anazonskikh ryb (Ecology and 
Cultivation of Amazonian Fish), pp. 66-143, 1993.
REYES-MARCHANT, P.; CRAVINHO, A.; LAIR, N. Food and feeding behaviour of roach 
(Rutilus rutilus, Linné 1758) juveniles in relation to morphological change. Journal of Applied 
Ichthyology, vol. 8, n. 1-4, pp. 77-89, 1992.
ROSECCHI, E.; NOUAZE, Y. Comparaison de cinq indices alimentaires utilisés dans l'analyse 
des contenus stomacaux. Revue des Travaux de l'Institu t des Pêches Maritimes, vol. 49, n. 
3-4, pp. 111-123, 1987.
SALVADOR-Jr, L. F.; SALVADOR, G. N., SANTOS, G. B. Morphology of the digestive tract 
and feeding habits of Loricaria lentiginosa Isbrücker, 1979 in a Brazilian reservoir. Acta 
Zoologica (Stockholm), vol. 90, n. 2, pp. 101 -109, 2009.
SANTOS, E. P. Dinâmica de populações aplicada à pesca e piscicultura. São Paulo: 
HUCITEC-EDUSP, 1978.
222
SANTOS, J.; BORGES, T. Trophic relationships in deep-water fish communities off Algarve, 
Portugal. Fisheries Research, vol. 51, n. 2-3, pp. 337-341, 2001.
SIMENSTAD, C. A. ADF&G-OCS Fish Food Habits Analysis. Annual Reports of Principal 
Investigators, vol. 4, n. 1, pp. 411-446, 1977.
SIMENSTAD, C. A., KINNEY, W. J. Trophic relationships of outmigranting chum salmon 
in Hood Canal, W ashington 1977. Washington: Washington State Department of Fisheries, 
1978.
SHEPHERD, S. A.; CLARKSON, P. S. Diet, feeding behaviour, activity and predation of the 
temperate blue-throated wrasse, Notolabrus tetricus. M arine and Freshwater Research, vol. 
52, n. 3, pp. 311-322, 2001.
SINHA, V. R. P.; JONES, J. W. On the food of the freshwater eels and their feeding relationship 
with the salmonids. Journal of Zoology London, vol. 153, n. 1, pp. 119-137, 1967.
SMYLY, W. J. P. On the biology of the stone-loach Nemacheilus barbatula (L.). Journal of 
Animal Ecology, vol. 24, n. 1, pp. 167-186, 1955.
SOMERTON, D. A. Detecting differences in fish diets. Fishery Bulletin, vol. 89, n. 1, pp. 167­
169, 1991.
SOUTHERN, R. Reports from the Limnological Laboratory. III. The food and growth of brown 
trout from Lough Derg and the River Shannon. Proceedings of the Royal Irish Academy, 
Section B, vol. 42, n. 1934/1935, pp. 87-172, 1935.
SWYNNERTON, G. H.; WORTHINGTON, E. B. Note on the food of fish in Haweswater 
(Westmorland). Journal of Animal Ecology, vol. 9, n. 2, pp. 183-187, 1940.
TESTER, A. L. Food of the small-mouthed black bass (Micropterus dolomieu) in some Ontario 
waters. Ontario Fisheries Research Laboratory, vol. 46, n. 1, pp. 171-203, 1932. 
THOMERSON, J. E.; WOOLDRIDGE, D. P. Food habits of allotopic and syntopic populations 
of the topminnows Fundulus olivaceus and Fundulus notatus. The American M idland 
Naturalist, vol. 84, n. 2, pp. 573-573, 1970.
THOMPSON, R. B. Food of the squawfish Ptychocheilus oregonensis (Richardson) of the 
Lower Columbia River. Fishery Bulletin, vol. 158, n. 1, pp. 43-58, 1959.
TIPPETS, W. E.; MOYLE, P. B. Epibenthic feeding by rainbow trout (Salmo gairdneri) in the 
McCloud River, California. Journal of Animal Ecology, vol. 47, n. 2, pp. 549-559, 1978. 
TOOR, H. S. Biology and fishery of the pig-face bream, Lethrinus lentian Lacepede I. Food 
and feeding habits. Indian Journal of Fisheries, vol. 11, n. 2, pp. 559-580, 1964.
223
TOWNSEND, D. W. The relations between larval fishes and zooplankton in two inshore areas 
of the Gulf of Maine. Journal of Plankton Research, vol. 5, n. 2, pp. 145-173, 1983.
UDO, M. T. Trophic attributes of the mudskipper, Periophthalmus barbarus (Gobiidae: 
Oxudercinae) in the mangrove swamps of Imo River Estuary, Nigeria. Journal of 
Environmental Sciences (China), vol. 14, n. 4, pp. 508-517, 2002.
VILELLA, F. S.; BECKER, F. G.; HARTZ, S. M. Diet of Astyanax species (Teleostei, 
Characidae) in an Atlantic Forest River in Southern Brazil. Brazilian Archives of Biology and 
Technology, vol. 45, n. 2, pp. 223-232, 2002.
VILLIERS, L. The feeding of juvenile goby Deltentosteus quadrimaculatus (Pisces, Gobiidae). 
Sarsia, vol. 67, n. 3, pp. 157-162, 1982.
VIVIEN, M. L. Régimes et comportements alimentaires de quelques poissons des récifs 
coralliens de Tuléar (Madagascar). La Terre et La Vie, vol. 27, n. 4, pp. 551-577, 1973. 
WALLACE, D. C. Feeding behavior and developmental, seasonal and diel changes in the food 
of the silverjaw minnow, Ericymba buccata Cope. The American M idland Naturalist, vol. 
95, n. 2, pp. 361-361, 1976.
WATERS, D. S.; KWAK, T. J.; ARNOTT, J. B.; PINE, W. E. Evaluation of stomach tubes and 
gastric lavage for sampling diets from blue catfish and flathead catfish. North American 
Journal of Fisheries M anagement, vol. 24, n. 1, pp. 258-261, 2004.
WILLOUGHBY, N. G.; TWEDDLE, D. The ecology of the catfish Clarias gariepinus and 
Clarias ngamensis in the Shire Valley, Malawi. Journal of Zoology London, vol. 186, n. 4, 
pp. 507-534, 1978.
XIE, S.; CUI, Y.; LI, Z. Dietary-morphological relationships of fishes in Liangzi Lake, China. 
Journal of Fish Biology, vol. 58, n. 6, pp. 1714-1729, 2001.
ZANDER, C. D. Feeding ecology of littoral gobiid and blen- nioid fish of the Banyuls area 
(Mediterranean Sea). I. Main food and trophic dimension of niche and ecotope. Vie et Milieu, 
vol. 32, n. 1, pp. 1-10, 1982.
224
6. CONCLUSÃO GERAL
Na região Neotropical, as diversidades de habitats e espécies existentes em um mesmo 
corpo d’água impõem desafios para a amostragem e a análise das comunidades de peixes 
dulcícolas. Na bacia do rio Verde, o emprego de diferentes apetrechos de pesca em um desenho 
amostral padronizado e sinótico associados a análises de curvas de rarefação interpoladas e 
extrapoladas baseadas em número de indivíduos, estimadores de diversidade e cobertura, 
permitiu a comparação robusta de diferentes comunidades.
As atividades humanas sobre os ambientes aquáticos e as paisagens terrestres adjacentes 
aos ambientes dulcícolas têm potencial para diminuir a complexidade ambiental, a qualidade 
de água e, consequentemente, afetar a composição e estrutura da biota associada a esses 
ambientes, levando a perda de espécies e de serviços ecossistêmicos. Na BRV, as atividades 
humanas desenvolvidas na região levaram à diminuição gradativa da qualidade ambiental, no 
sentido cabeceira-foz, afetando a diversidade de espécies ictíicas e suas abundâncias. Efeitos 
negativos também foram observados nos comportamentos alimentares dessas espécies, 
incluindo aumento da ingestão de sedimentos e flutuações no consumo de diferentes categorias 
alimentares. Análises integrativas baseadas em curvas de rarefação, traços funcionais 
ecomorfológicos, dados de dieta e informações ambientais empregando técnicas multivariadas 
permitiram identificar e explicar as diferenças observadas na estruturação das comunidades 
ictíicas da BRV  e nos seus comportamentos de forrageio, distinguindo influências 
interespecíficas, espaciais, temporais e antrópicas. Tal abordagem pode e deve ser aplicada em 
novos estudos sobre o tema, na BRV, na ecorregião do alto rio Paraná e em outros ecossistemas 
aquáticos, dando suporte à conservação e ao uso sustentável dos sistemas dulcícolas, das suas 
paisagens terrestres de entorno e da biota a eles associada.
Quanto aos métodos para avaliação da ecologia trófica de peixes, sugere-se que os termos 
e equações aqui padronizados sejam adotados como referência. Recomenda-se que os métodos 
de frequência de ocorrência e a frequência gravimétrica/volumétrica sejam adotados nos 
estudos de ecologia trófica de peixes. Ambos os métodos, quando adequadamente calculados, 
atendem ao princípio da repetição, assegurando a variabilidade dos dados e reduzindo vieses 
relacionados a variações individuais. Deve-se abandonar a utilização de métodos compostos, 
que simplificam a matriz original de dados e, quando não produzem resultados redundantes, 
diminuem a qualidade da informação passível de ser avaliada. Sempre que possível, a utilização 
de análises multivariadas auxilia a obtenção de informações relevantes a partir das matrizes de
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dados de alimentação. Resultados oriundos dessas análises são robustos e capazes de revelar 
tendências e comportamentos alimentares e relações intra e interespecíficas, padrões espaciais 
e temporais, e a influências de atividades antrópicas sobre o ambiente e a biota.
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